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I. EINLEITUNG 


1. Sinnesphysiologie des Temperatursinnes 


Der Temperatursinn ist wahrend der letzten 100 Jahre Ge- 
genstand zahlreicher Untersuchungen gewesen. Wahrend die 
alteren Forscher, u.a. Purkinje (1846), den Temperatursinn 
einem allgemeinen »Gefiihlssinn» zuordneten und ihn nicht vom 
Druck- und Schmerzgefiihl scharf unterschieden, wurde die 
Spezifitat des Temperatursinnes von spiiteren Forschern postu- 
liert. 

Dagegen konnte das Problem nicht befriedigend gelést wer- 
den, ob zeitliche intracutane Temperaturbewegungen oder abso- 
lute Temperaturen der »adaquate» Reiz fiir die Temperatur- 
sinnesorgane sind. Die im Anschlu8 an diese urspriinglich von 
Weber (1846) und Hering (1877) vertretenen Theorien ent- 
standene Diskussion muss heute nur als historisch wertvoll 
betrachtet werden, weil wegen der mangelhaften Methodik die 
Ergebnisse nicht den Forderungen entsprechen, die zur Liésung 
dieses Problems notwendig sind. 

Mittels einer neuen thermoelektrischen Methode konnten die 
tatsichlichen intracutanen Temperaturbewegungen in verschie- 
denen Hautschichten zum ersten Mal mit ausserordentlich gros- 
ser Genauigkeit von Hensel (1950a) gemessen werden. Es 
wurde dabei endgiiltig bewiesen, da8 weder die Temperatur- 
bewegungen noch die Absoluttemperaturen alleine die einzige 
Rolle bei der Temperaturnervenreizung spielen. Unter gleich- 
zeitiger Beobachtung der auftretenden Temperaturempfin- 
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dungen mit der Anwendung genau definierter Temperatur- 
reize, wurde von Hensel (1950 b) bewiesen, daB zu einer Reiz- 
metrik des Temperatursinnes wenigstens drei Faktoren ent- 
scheidend sind, namlich die Absoluttemperatur, zeitlicher Diffe- 
rentialquotient der Temperaturanderung und die Reizflach:. Im 
Sinne der Definition von Reenpéaé (1958 a,b), wird die Wahr- 
scheinlichkeit des Auftretens einer bewuBten Temperaturemp- 
findung dann groB, wenn die Absoluttemperatur kalt, der zeit- 
liche Differentialquotient der Temperaturinderung gro8 oder 
die Reizflache groB wird. Dadurch hat sich die weitere Diskus- 
sion iiber die friiheren, durch eindimensionale Reizmetrik ge- 
wonnenen Befunde, eriibrigt. 

Das Erléschen der Temperaturempfindung bei konstanten 
Temperaturen war schon den alteren Forschern bekannt (u.a. 
Weber 1846, Hering 1877, Holm 1903 a,b, v. Frey 1895, 1910, 
1929). Es wurde auch beobachtet, da8 dieses Erléschen der 
Temperaturempfindung bei besonders hohen und tiefen kon- 
stanten Temperaturen nicht zustande kam, sondern eine Dauer- 
empfindung der Temperatur eintrat. Diese Grenzen wurden 
von Head et al. (1905, 1908) mit 26 und 37°, von Gertz (1921 
a, b) mit 24 und 35° angegeben. 

Es wurde schon von Holm (1903 a,b) und spater von Gertz 
(1921 a,b) beobachtet, daB die Zeit bis zur empfindungsfreien 
Einstellung auf eine konstante Temperatur immer langer wird, 
je mehr sich die Reiztemperatur von der normalen Hauttempe- 
ratur entfernt. Von Hensel (1950 b) wurde bewiesen, da8 das 
Erléschen der Temperaturempfindung keineswegs mit dem 
Konstantwerden der Intracutantemperatur zusammenfallt. Es 
kénnen sogar erhebliche intracutane Temperaturanderungen 
von mehr als 1°/sec noch beim Erléschen der Temperaturemp- 
findung vorhanden sein. In diesen Untersuchungen wurde auch 
beobachtet, daB bei véllig konstanter Intracutantemperatur eine 
zeitlich abnehmende und erléschende Temperaturempfindung 
vorkommen kann. Wegen dieser Befunde wird von Hensel 
besonders betont, daB »eine geschlossene Theorie des Tempe- 
ratursinnes allein mittels der auf Volumetrie beruhenden physi- 
kalischen Temperaturmetrik nicht méglich ist». 
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Die GréBe der Reizfliche spielt eine groBe Rolle bei Tempe- 
raturempfindungen, je gréBer die Flache, je kleiner die Unter- 
schiedsschwelle. Die Bedeutung der GréBe der Reizfliche wurde 
von Hensel (1950 b) bei der Untersuchung der Zeiten bis zur 
empfindungsfreien Einstellung auf eine konstante Tempera- 
tur bewiesen, indem er beobactete, da diese Zeit immer 
kiirzer wird, wenn die Reizflache kleiner wird. Eine Tempera- 
tur, die bei kleinen Reizflachen zur Adaptation fiihrt, kann bei 
geniigend groBer Flache zur Dauerempfindung fiihren. 

Wenn die konstante Temperatur hoch oder tief genug wird, 
geht die Dauerempfindung der Temperatur in eine Daueremp- 
findung des Warme- bzw. Kilteschmerzes iiber. Das Erléschen 
des durch hohe und tiefe konstante Temperaturen hervorgeru- 
fenen Schmerzgefiihls ist unvollkommen. (Schriever 1928 a, b, 
Lele, Weddell, Williams 1954) Beim dumpfen Kalteschmerz 
spielen offenbar auch schmerzhafte GefaBspasmen eine wesent- 
liche Rolle. (Wolff, Hardy 1941) Nach Angaben von Sinclair 
(1955) sind die durch verschiedene physikalische Reize hervor- 
gerufenen Schmerzqualitaten nicht scharf abgrenzbar. 

Beim plétzlichen Eintauchen der Hand in heiBes Wasser, 
kann eine kurze Kalteempfindung hervorgerufen werden. Diese 
wird von Thunberg (1902), »paradoxal» bezeichnet. Hahn (1927) 
beobachtete, daB die »paradoxale» Kilteempfindung besonders 
gut auslésbar ist, wenn die Haut zuerst auf eine kalte Tempera- 
tur adaptiert ist. Ahnliche Befunde iiber das Vorkommen einer 
»paradoxalen» Warmeempfindung bei tiefen Temperaturen sind 
von Ebbecke (1917 b) gemacht worden. 

Wenn sich auch Temperaturempfindungen aus allen Flachen 
der Haut und der angrenzenden Schleimhiaute auslésen lassen, 
ist die Temperaturempfindung iiberall bei der Anwendung 
kleinster Reizflachen nicht dieselbe. Je nach Wahl des Reiz- 
ortes ist die subjektive Wahrnehmung gegeniiber demselben 
Reiz verschieden, eine Tatsache, die schon ganz allgemein von 
Weber (1846) erwahnt wurde. Diese Diskontinuitaét der Tem- 
peraturempfindung wurde zuerst von Blix (1884, 1885) und 
Goldscheider (1887, 1898) naher untersucht. Durch mehr oder 
weniger punktférmige Reize, konnten sie zeigen, daB gewisse 
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Stellen der Hautoberflache mehr empfindlich fiir Kalte bzw. fiir 
Warme sind. Es zeigte sich spater, daB neben diesen kleinsten 
Flaichen maximaler Temperaturempfindlichkeit sich auch villig 
temperaturunempfindliche oder -hypaesthetische Flachen be- 
finden. 

Von Hensel (1950 a) wurde bewiesen, da8 die durch Reiz- 
thermoden erzeugte intracutane Temperaturbewegung nicht nur 
von der GréBe der Temperaturdifferenz zwischen der Reizther- 
mode und der Hautoberflache abhangig ist, sondern auch von 
der GréBe der Reizfliche. Die meisten alteren Untersuchungen 
iiber die Verteilung der Temperatursinnespunkte sind mit sehr 
kleinen Thermoden durchgefiihrt worden. Dabei treten intra- 
cutane Temperaturbewegungen auf, die keinerlei Ahnlichkeit 
mit dem &uBeren Temperaturreiz haben und eine quantitative 
Betrachtung praktisch unméglich machen (Hensel 1952c). Wie 
es aus den Untersuchungen iiber die Dichte der Kaltpunkte 
z.B. von Bing, Skouby (1949) und Runge (1952) hervorgeht, ist 
die Anzahl der Sinnespunkte pro dieselbe Hautfliche wenig- 
stens von der Hauttemperatur und von der Intensitat des Reizes 
abhiangig. Die Untersuchungen von Dallenbach (1927) zeigen, 
daB die Lokalisation der Temperatursinnespunkte bis zu 73 % 
konstant sein kann, wenn nur gegeniigend viele Untersuchungen 
unter médglichst konstanten Versuchsverhiltnissen gemacht 
werden. 

Den ersten Versuch zur systematischen Klarlegung der 
Dichte der Kaltpunkte hat Sommer (1901) ausgefiihrt. Die Aus- 
wahl der Hautregionen war bei ihm noch ziemlich gering. Die 
noch heute bedeutendste Untersuchung iiber die Topographie 
der Warmpunkte wurde von Rein (1925) durchgefiihrt. Seinen 
Angaben nach ist die Dichte der Warmpunkte auf der Haut am 
héchsten am Backen-Lippengebiet, wo die Gesamtdichte etwa 
1,7 Warmpunkte/cm? betrigt. Die Dichte ist sonst am Korper 
erheblich geringer, an der Brusthaut z.B. nur 0,3 Warmpunk- 
te/cm?. 

Die ersten geniigend quantitativen Messungen iiber die 
Dichte der Kaltpunkte am menschlichen Kérper wurden von 
Strughold, Porz (1931) ausgefiihrt. Nach ihren Angaben ist die 
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Dichte der Kaltpunkte am Gesicht, besonders am Nasen-Lippen- 
gebiet gréBer als sonst am Kérper. Z.B. an der Lippe ist die 
Dichte der Kaltpunkte 18, an der Brusthaut 9—10 Kaltpunk- 


te/em?, 


2. Anatomische Untersuchungen iiber die Thermoreceptoren 


Nach der Entdeckung der Temperatursinnespunkte wurden 
histologische Untersuchungen zwecks Klarlegung des anatomi- 
schen Substrats der Thermoreceptoren durchgefiihrt. Bis heute 
ist es aber nicht gelungen, zu beweisen, da8 irgendwelche in der 
Haut befindlichen Nervengebilde spezifische Thermoreceptoren 


sind. 

Die urspriinglich von v. Frey (1895) vertretene Auffassung 
tiber die Spezifitat der Hautsensibilitat ist von mehreren For- 
chern als ungiiltig bewiesen worden. Nach v. Frey ist jede von 
den vier Hauptqualitaten der Sinnesempfindung der Haut, Be- 
rihrung, Kalte, Warme und Schmerz, durch spezifische Emp- 
finger in der Haut vertreten; so sind die Krauseschen End- 
kolben die spezifischen Empfanger der Kilteempfindung und die 
Endorgane von Ruffini diejenigen der Wirmeempfindung. 

Von Dallenbach (1927) wurde beobachtet, daB die Krause- 
schen Endkolben oft an Stellen fehlten, wo eine deutliche Kalte- 
empfindung zuerst leicht und deutlich nachweisbar gewesen 
war. Sinclair, Weddell, Zander (1952) beobachteten, da8 in der 
menschlichen Ohrmuschel, trotz hoher Temperaturempfindlich- 
keit, keine Nervenendkérperchen histologisch nachweisbar 
waren. In den Untersuchungen von Hagen, Knoche, Sinclair, 
Weddell (1953) konnte kein histologischer Unterschied zwischen 
einem excidierten Temperatursinnespunkt und der angrenzen- 
den Haut festgestellt werden. In der Cornea, wo auch eine 
gewisse Temperaturempfindlichkeit nachweisbar ist (Sinclair 
1955), konnten von Weddell, Zander (1950) und Zander, Wed- 
dell (1951) histologisch keine Nervenendkérperchen nachgewie- 
sen werden. 
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Die sensible Innervation der Haut ist von Weddell et al 
(1941, 1945, 1953, 1954, 1955) eingehend untersucht worden. Die 
Ergebnisse dieser histologischer Forschung sprechen mehr fiir 
einen indifferenten Aufbau und Funktionszustand der Nerven- 
endigungen als fiir eine Spezifitat derselben. Nach den Unter- 
suchungen von Weddell, Pallie, Palmer (1954) endigen alle 
Hautnerven in eine Verzweigung von diinnen markscheiden- 
losen Faden. Diese Fiden stammen aus markhaltigen oder 
marklosen Stammnerven, deren Durchmesser weitgehend vari- 
ieren kann. Die markscheidenlosen Endfaden der Hautnerven 
endigen immer extracellular und es kann prinzipiell kein Unter- 
scheid in der Art der Endigung dieser Faden in den verschiede- 
nen Endkérperchen oder frei intracutan beobachtet werden. Sie 
kénnen nicht histologisch durch verschiedene Formen voneinan- 
der unterschiedenen werden. Die haufigen Anastomosen zwi- 
schen den sensiblen Hautnerven sind von Weddell (1941) beob- 
achtet worden. 

Es ist schon von Hahn, Boshamer, Goldscheider (1927) ver- 
mutet worden, da8 die Thermoreceptoren der Haut freie Ner- 
venendigungen seien. Spater wurde diese Theorie auch von 
Tyrrell, Taylor, Williams (1954) vertreten. Nach den Unter- 
suchungen von Weddell, Sinclair (1953), Lele, Weddell, Williams 
(1954) und Weddell (1955) kénnen durch die freien Endigungen 
der Hautnerven auch andere Empfindungsqualititen als Tem- 
peratur iibermittelt werden, wie z.B. Beriihrung und Schmerz. 

Nach den Anschauungen von Sinclair (1955) und Weddell 
(1955) bildet sich das anatomische Substrat der Beriihrungs-, 
Temperatur- und Schmerzempfanger aus einem undifferenzier- 
ten sensiblen Nervennetz. Die durch verschiedenste Reize aus- 
gelésten Impulse in dem peripheren sensiblen Nervennetz wer- 
den durch undifferenzierte Nerven an das sensorische Cortex 
iibermittelt, wo die Differenzierung dieser Impulse erst ge- 
schieht. Das Vorhandensein von spezifischen Receptoren und 
Nervenfasern ist nicht zu vermuten. 

In neuester Zeit hat Kantner (1957) feststelien kénnen, da8 
sich unterhalb der etwa 200 « hohen Bindegewebspapillen und 
des etwa 80 «w dicken Epithels der Spitze der Katzenzunge 
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dichte Nervennetze befinden, in Tiefenlagen von durchschnitt- 
lich 10—30 y unterhalb des Epithels. Es konnten in diesen 
Serienschnitten keine anderen Nervengebilde gesehen werden. 
Die Temperaturempfindlichkeit dieser Region der Katzenzunge 
ist von Hensel und Zotterman elektrophysiologisch sehr genau 
untersucht worden. Nach den elektrophysiologischen Tiefen- 
bestimmungen der Thermoreceptoren der Katzenzunge befinden 
sie sich etwa in einer Tiefenlage von 0,18 + 0,04 mm unterhalb 
der Zungenoberflache (Hensel, Strém, Zotterman 1951), welche 
Tiefenlage also gut mit den histologischen Befunden iiber- 
einstimmt. 

Es wird von Kantner (1957) betont, daB die Nervengebilde, 
die sich in der Haut in Form von verschiedenen Endkolben und 
Kérperchen befinden, morphologisch nicht scharf abgrenzbar 
sind, sondern mehr oder weniger willkiirlich aus einer flieBen- 
den Formenreihe herausgegriffen sind. Nach Weddell, Pallie 
(1954) kénnen viele derartige Nervengebilde auch als Arte- 
fakten der Farbungstechnik betrachtet werden. 


3. Elektrophysiologische Untersuchungen iiber die 
Thermoreceptoren 


Die ersten qualitativen Untersuchungen iiber die Thermo- 
receptoren in heutigem Sinne wurden von Zotterman (1935, 
1936) ausgefiihrt. In seinen Versuchen wurde ein gutes Ver- 
starker-Kathodenstrahloscillograf-Registriergerat gebraucht, das 
es méglich machte, die kleineren Impulse der Temperaturnerven 
zu registrieren, die in den friiheren Arbeiten wahrscheinlich in 
den elektrischen Stérungen des Registrierungssystemes ver- 
schwunden waren. Es wurde von ihm gezeigt, daB die durch 
chemikalische und thermische Reize hervorgerufenen Entla- 
dungen der Receptoren der Katzenzunge sehr deutlich von 
denen der Druck- und Beriihrungsreceptoren zu unterscheiden 
waren. Zotterman beobachtete eine deutliche Vermehrung der 
als Kaltimpulse bezeichneten Entladungen, nachdem die Zunge 
einige Zeit mit Wasser von iiber 30° gespiilt worden war und 
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dann der Einwirkung der kalten Luft ausgesetzt wurde. Dieselbe 
Beobachtung konnte man auch beim Auftropfen von kaltem 
Wasser auf die Zunge feststellen, schon im Temperaturbereich 
von 38° der Zungenoberflachentemperatur. Ein Verschwinden 
der Impulse konnte deutlich gesehen werden, als man die Zunge 
einer Erwarmung durch z.B. warmes Wasser aussetzte. Die von 
Zotterman als Warmimpulse bezeichneten Entladungen der affe- 
renten Nerven, miissen heute teilweise als sogenannte »para- 
doxale» Kaltimpulse (Dodt, Zotterman 1952b) teilweise als 
Schmerzimpulse bezeichnet werden, weil das von ihm als Reiz 
gebrauchte 50—80° warmes Wasser gerade diese Impulse her- 
vorruft (Dodt 1954). 


Nach den Untersuchungen von Zotterman (1936) gehéren | 


die Temperaturnerven der Katzenzunge der Gruppe A,é der 
Hautnerven an (Erlanger, Gasser 1937). 

Die ersten Untersuchungen iiber die spezifischen Thermo- 
receptoren der Kaltbliiter wurden von Sand (1938) an den 
Thermoreceptoren der Lorenzinischen Ampullen des Rochens 
(Raja) und des Katzenhaies (Scyllium) ausgefiihrt. Wenn die 
Thermoreceptoren der Einwirkung einer konstanten Tempera- 
tur ausgesetzt wurden, konnte in den Nervenfasern eine belie- 
big lange andauernde Impulsentladung gesehen werden, die vil- 
lig regelmaBig war. Die Frequenz der Entladung war von der 
konstanten Temperatur abhangig. Bei den héheren Tempera- 
turen nahmn die Impulsfrequenz zu, bis die Entladung nach 


Angaben von Sand oberhalb von 18—20° plétzlich aufhérte. Bei | 


dieser Temperatur sollten die Thermoreceptoren irreversibel 
geschadigt werden. 

Von Hensel (1955) wurden interessante Untersuchungen 
iiber die Lorenzinischen Ampullen ausgefiihrt, in denen eine 


erstaunliche Ahnlichkeit mit den Kaltreceptoren der Warmblii- | 
ter beobachtet werden konnte. Die stationaére Impulsfrequenz | 


als Funktion der Temperatur ergibt eine ziemlich regelmiBige 
Kurve bei demselben Receptor. Ihr Maximum erreicht die sta- 
tionire Impulsfrequenz in einem Temperaturbereich von etwa 
22°. Beiderseits dieses Temperaturbereiches nimmt die statio- 
naére Entladung ab. Die konstanten Temperaturen, bei denen 
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die stationire Entladungsfrequenz auf Null sinkt, werden als 
stationdre Schwellentemperaturen bezeichnet, sie werden von 
Hensel mit etwa 2° in dem kialteren und mit etwa 35° in dem 
warmeren Bereich der stationiren Entladung angegeben. 

DaB die Receptoren auch bei diesen Temperaturen keines- 
wegs irreversibel geschidigt werden, zeigt die Tatsache, da8 
dieselben Entladungsfrequenzen sich wieder bei konstanten 
Temperaturen, die zwischen den stationaren Schwellentempera- 
turen liegen, beliebig oft reproduzieren lassen. Bei konstanter 
Reiztemperatur ist die Dauerentladung zeitlich nur durch 
Absterben des Priparates begrenzt. 

Bei zeitlichen Temperaturanderungen wurden schon von 
Sand (1938) in der Tatigkeit der Thermoreceptoren Beobach- 
tungen gemacht, die er selbst »paradoxal» bezeichnete. Die neu- 
zeitliche Elektrophysiologie der Temperaturnerven hat gezeigt, 
daB es sich nicht um paradoxe Reaktionen handelt, sondern um 
ein ganz allgemeines Prinzip in der Art der Tatigkeit der Ther- 
moreceptoren. 

Das Verhalten der Thermoreceptoren der Lorenzinischen 
Ampullen bei zeitlichen Temperaturinderungen wurde von 
Hensel (1955) genau untersucht. Es wurde von ihm bewiesen, 
da8B Temperaturspriinge nach abwirts ausnahmslos in dem ge- 
samten stationiren Tatigkeitsbereich der Receptoren zu einer 
voriibergehenden Frequenzzunahme fiihrt. Durch Kaltespriinge 
kann ein Receptor noch auBerhalb der stationiren Schwellen- 
werte zur Erregung gebracht werden. Durch Warmespriinge 
wird dagegen eine Hemmung der Tiatigkeit der Thermorecep- 
toren erzeugt. Nach dem Konstantwerden der Reiztemperatur, 
stellt sich der Receptor wieder allmiahlich auf die stationire 
Entladungsfrequenz der entsprechenden konstanten Temperatur 
ein. 

Ein umgekehrtes Verhalten gegeniiber Temperaturspriingen, 
dh. Erregung bei Warmespriingen, Hemmung bei Kilte- 
spriingen ist nicht bei den JLorenzinischen Ampullen beobach- 
tet worden. 

Die Thermoreceptoren der Lorenzinischen Ampullen sind 
elektrophysiologisch die am meisten spezifischen Thermorecep- 
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toren, die wir heute kennen. Auf einen physiologischen Druck 
sprechen sie gar nicht an, sondern zeigen erst bei einem inten- 
siven normalerweise niemals vorkommenden Druck eine Hem- 
mung der Tatigkeit, wahrend das Nachlassen des Druckes zy 
einer iiberschiessenden Erregung fiihrt (Hensel 1956, Murray 
1957). 

Unsere heutigen Kenntnisse iiber die spezifischen Kaltrecep- 
toren der Warmbliiter stammen von den Untersuchungen von 
Hensel und von Zotterman her. Bei Anwendung neuzeitlicher 
Registrierungstechnik und Operationsmethoden wurde es 
mdglich, die aus der Warmbliiterzunge stammenden spezifischen 
Kaltimpulse quantitativ zu untersuchen, wihrend die friiheren 
Untersuchungen hauptsichlich qualitativer Art waren. 

Die Dauertatigkeit der Kaltreceptoren wurde von Hensel, 
Zotterman (1950, 195l1a,b,c) elektrophysiologisch bewiesen. 
Bei konstanten Temperaturen wurden in den Kiltefasern Fre- 
quenzen gemessen, die sich wahrend der Registrierungszeit nicht 
anderten. 

Bei den Kaltreceptoren der Warmbliiterzunge ergibt die 
stationire Entladungsfrequenz eines einzelnen Kaltreceptors 
eine ziemlich regelmaBige Kurve als Funktion der konstanten 
Reiztemperatur. Bei verschiedenen Receptoren variiert das 
Maximum der stationaéren Entladung zwischen 26 und 35°. Die 
stationdren Schwellentemperaturen in dem warmeren Bereich 
der stationaéren Tatigkeit der Kaltreceptoren variieren zwischen 
29 und 41°, in dem kalteren Bereich erreichen sie Werte bis zu 
10°. Die Frequenz der maximalen stationiren Entladung war 
bei einem einzelnen Receptor héchstens 10 Imp/sec. Es wird 
von Hensel, Zotterman (1951 c) besonders betont, daB der Ver- 
lauf der stationéren Entladungskurve bei einer einzelnen Kilte- 
faser bei beliebigen konstanten Reiztemperaturen immer regel- 
maBig ist und unabhangig davon, ob die Reihenfolge der Mes- 
sungen auf- oder abwarts in dem Bereich der stationaren Tatig- 
keit des Receptors geht. 

Bei allen Kaltreceptoren wurde als unbestreitbares Faktum 
bestatigt, daB eine TemperaturerhGhung immer eine mehr oder 
weniger ausgesprochene Hemmung in der Dauertatigkeit des 
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Receptors hervorruft. Bei abfallender Temperatur konnte eine 

voriibergehende iiberschiessende Erregung beobachtet werden. 

Wenn auch alle Thermoreceptoren diesem Prinzip folgen, kén- 

nen in der Reaktionsart der verschiedenen Receptoren sehr 

groBe Variationen festgestellt werden. 

Die GréBe der Zunahme der Impulsfrequenz ist abhangig 
von der Ausgangstemperatur, von der GréBe der Temperatur- 
anderungsgeschwindigkeit, von der Gré8e des Sprunges und 
von der Zeit, in der sich der Receptor auf die konstante Aus- 
gangstemperatur eingestellt hat, die von Hensel (1953b) als 
»Adaptationszeit» bezeichnet wird. Bei Anderung dieser bestim- 
menden Faktoren wurden folgende Beobachtungen gemacht: 

1. Bei Kaltespriingen gleicher Gré8e und Steilheit wurde beob- 
achtet, daB die hervorgerufene Erregung in den tieferen 
Temperaturbereichen deutlicher war als in den warmeren 
Temperaturbereichen. Bei einem Kiltesprung von 27 auf 
25° betrug die gemessene Maximalfrequenz einer Kaltefaser 
etwa 60 Imp/sec, bei einem Kaltesprung von 44 auf 42° dage- 
gen nur 3 Imp/sec. 

2. Bei Kaltespriingen gleicher Steilheit und Ausgangstempera- 
tur konnte eine deutliche Abhangigkeit der Impulsfrequenz 
von der GréBe des Sprunges beobachtet werden. Bei einem 
rechteckigen Kaltesprung von 39 auf 31° betrug die Maxi- 
malfrequenz einer Kialtefaser etwa 60 Imp/sec, bei einem 
Kaltesprung von 39 auf 38° dagegen nur 10 Imp/sec. 

3. Das Verhalten der Kaltreceptoren bei Temperaturspriingen 
verschiedener Anderungsgeschwindigkeit wurde von Hensel 
(1953 b) genauer untersucht. Dabei wurde von ihm bewie- 
sen, daB die Erregung bei zunehmender GréBe der Ande- 
rungsgeschwindigkeit der Reiztemperatur immer intensiver 
wurde. Z.B. bei Kaltespriingen gleicher konstanter Anfangs- 
temperatur von 33° mit Anderungsgeschwindigkeiten der 
Reiztemperatur von durchschnittlich 25 °/see bzw. 1 °/sec, 
wurden entsprechende Maximalwerte von 25 Imp/sec bzw. 
10 Imp/sec gemessen. Es wurde auch von Hensel bewiesen, 
da8 das Erregungsmaximum bei schnellen, annahernd recht- 
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eckigen Temperaturspriingen innerhalb von 0,1—0,2 Sekun- 

den erreicht wird, bei verzégerten Kialtespriingen wesentlich 

spater und es ist dann auch der Form nach eusgodeheal 

Die Temperaturdifferenz vom Beginn des Sprunges bis zum 

Zeitpunkt des Erregungsmaximums ist ein annahernd kon. 

stanter Bruchteil des Gesamtsprunges, naémlich etwa 0,7. Das 

absolute Erregungsmaximum eines einzelnen Kaltreceptors 
betragt etwa 140 Imp/sec. 

4. Die GréBe des jeweiligen Erregungsmaximums ist ferner 
von der Tatsache abhingig, wie lange der Receptor auf die 
konstante Ausgangstemperatur adaptiert ist. Die Zeit, bis 
der Receptor vollig auf die Anfangstemperatur adaptiert ist, 
betrigt manchmal mehrere Minuten (Hensel 1953 b). 

Es ist von Hensel, Zotterman (1951f) beobachtet worden, 
daB auch die Mechanoreceptoren mit der Faserdicke von 8—10 
durch steile, groBe Kialtespriinge phasisch erregt werden kénnen. 

Die Erregung der Kaltreceptoren ist nicht von der Richtung 
des Temperaturgradienten abhingig, sondern allein von der 
Temperatur der die Kaltreceptoren ausgesetzt werden (Hensel, 
Zotterman 1951 e). 

Ganz umgekehrte Verhialtnisse in dem Verhalten der Kalt- 
receptoren wurden bei den Temperaturspriingen nach aufwarts 
beobachtet. Bei allen Kaltreceptoren trat sofort eine Hemmung 
der Tatigkeit ein. Er wurden Messungen bei Warmespriingen 
verschiedener GréBe und Anderungsgeschwindigkeit gemacht. 
Als allgemeines Prinzip wurde beobachtet, daB das impulsfreie 
Intervall der Entladung umso langer andauert, je gréBer und 
steiler der Wirmesprung ist und je tiefer die Ausgangstempe- 
natur liegt (Hensel, Zotterman 1951 c. Hensel 1953 a). Z. B. in 
einer Nervenpraparation, die etwa 6—8 Kaltefasern enthielt, 
wurde bei 25° eine stationére Entladung von 63 Imp/sec gemes- 
sen. Bei einem rechteckigen Warmesprung von etwa 0,5° konnte 
ein Impulsfreies Intervall von 0,3 Sekunden gemessen werden, 
wihrend bei einem Wirmesprung von 1,2° schon ein Intervall 
von 3 Sekunden gemessen wurde. Bei kleinen und relativ lang- 
samen Erwiérmungen geschieht iiberhaupt kein absolutes Ver- 
schwinden der Entladung, sondern nur eine von der Reizart 
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abhingige mehr oder weniger ausgesprochene Abnahme der 
Entladung. 

Bei Temperaturen oberhalb von 41° konnte aufs Neue eine 
plitzlich einsetzende Tatigkeit der Kaltreceptoren gesehen wer- 
den (Dodt 1953a). Die Entladungsfrequenz stieg bei anstei- 
gender Temperatur in ihrem stationéren Wert ziemlich steil 
yon 41° bis zu etwa 50° und hérte dann endgiiltig auf. Bei Tem- 
peraturen unterhalb von 10—15° konnte auch eine aufs Neue 
einsetzende Tatigkeit der Kaltreceptoren beobachtet werden. In 
Temperaturbereichen unterhalb von 8° konnte keine Dauer- 
tatigkeit mehr gesehen werden. 

Der Prozess, dem die rhythmische Entladung der Thermo- 
receptoren unterliegt, ist seiner Art nach wahrscheinlich che- 
misch. Die Bedeutung der intakten Durchblutung wurde schon 
von Ebbecke (1917 a) erkannt. Er bemerkte, daB die Wieder- 
herstellung des Kreislaufes im vorher gedrosselten Arm eine 
deutliche Kalteempfindung verursacht. Zwar entspricht seine 
Deutung dieses Phinomens nicht derjenigen von heute. Das 
Verhalten der Thermoreceptoren bei Ischimie ist von Hensel 
(1953 c) eingehend untersucht worden. Dabei wurde beobach- 
tet, daB wahrend der Ischimie die Receptorentatigkeit in 30 
Sekunden — 2 Minuten véllig gehemmt wird. Nach der Dros- 
selung steigt die Entladungsfrequenz steil an und erreicht in 
15—30 Sekunden wieder den Anfangswert. Die hemmende 
Wirkung der Kohlensaure auf die Tatigkeit der Kaltreceptoren 
ist von Dodt 1956 u. von Boman, Hensel, Witt 1957 nachgewie- 
sen worden. Es ist auch von Hensel, Zotterman (1951 d) beob- 
achtet worden, daB Menthol schon in sehr geringer Konzentra- 
tion die Receptoren erregt. Eine erregende Wirkung auf die 
Thermoreceptoren haben auch die cholinergischen Stoffe, wie 
zB. Acetylcholin (Dodt, Skouby, Zotterman 1953). 

Wihrend die spezifischen Kaltreceptoren der Warmbliiter 
sehr genau untersucht worden sind, wissen wir von den sog. 
Warmreceptoren noch sehr wenig. Gewisse Receptoren, die auf 
Warme reagierten, wurden von Zotterman (1936) beobachtet. 
Genauere Untersuchungen iiber die Warmreceptoren sind von 
Dodt, Zotterman (1952) gemacht worden. Diese Fasern, die 
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sich dadurch .auszeichnen, da8 sie auf Warme mit Erregung 
reagieren, hat man bisher nur in der Katzenzunge finden kin. 
nen; eine besondere Anhdufung dieser Fasern scheint in der 
Chorda tympani zu sein. Die Autoren geben folgende Charak. 
teristika iiber diese temperaturempfindlichen Nerven: Die 
Warmreceptoren zeigen eine konstante Entladung zwischen 2 
und 47°, der Maximalbereich der stationiren Entladung liegt 
zwischen 38 und 43°, wo sie bis zu 3,7 Imp/sec betragt. Eine 
plétzlich einsetzende Erwarmung verursacht eine Erregung in 
der Receptorentitigkeit, wogegen eine kleinere Abkiihlung 
wirkungslos bleibt, nur wenn sie mehr als 8—15° betrigt, kann 
eine Erregung phasischen Charakters in der Receptorentitig- 
keit gesehen werden (Dodt, Zotterman 1952 a, Zotterman 1953), 

Im Gegensatz zu den gut erforschten Thermoreceptoren der 
Warmbliiterzunge ist von den Thermoreceptoren der duBeren 
Haut noch wenig in der Literatur bekannt. Maruhashi, Mizu- 
guchi, Tasaki (1952) unterscheiden an der Haut der Katze neun 
verschiedene Arten von Receptoren. Ihrer Untersuchung nach 
gehéren die Kaltreceptoren der Haut zu den markhaltigen 
Nerven von einem Durchmesser von 1,5—3 u. Diese Receptoren 
reagieren auf Kalte nur unter gleichzeitigem Druck mit einer 
Entladung von etwa 10 Imp/sec. Sie sind sonst gegeniiber 
Druckreizen nicht empfindlich. 


Genauere Untersuchungen qualitativer Art iiber die Thermo- | 
receptoren der 4uBeren Haut wurden von Hensel (1952 b) aus- i 
gefiihrt. Es ist von ihm beobachtet worden, daB die Kailtefasern | 


zu der Gruppe A,é der markhaltigen Hautnerven gehdéren, die 


Beriihrungsfasern zu der Gruppe A,f. Die Kaltefasern zeigen 


bei normaler Hautoberflichentemperatur eine regelmaBige 
Dauerentladung. Eine Abkiihlung der Haut verursacht eine 


Erregung der Receptorentiatigkeit, eine Erwarmung dagegen i 
eine Hemmung. Insgesamt stimmt das Verhalten der Kaltrecep- 
toren der Haut mit demjenigen der Zunge in allen Punkten | 


prinzipiell iiberein. 
Das Verhalten der Schmerzfasern der Katzenzunge bei ther- 
mischen Reizen ist von Dodt (1954) untersucht worden. Dabei 


hat er beobachtet, da8 durch Temperaturreize von mehr als 47° | 
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Entladungen in kleinkalibrigen, markhaltigen A-Fasern hervor- 
gerufen werden kénnen. Die Dicke der Schmerzfasern betragt 
etwa 3—7 w und sie reagieren leicht auf Druck. 


4. Sonderstellung des Trigeminusgebietes in der Thermo- 
reception und -regulation 


Seit den ersten Untersuchungen iiber den Temperatursinn 
beim Menschen wissen wir, da8 das Trigeminusgebiet eine Son- 
derstellung in der Thermoreception einnimmt (Goldscheider 
1887). Es ist schon friiher darauf hingewiesen worden, daB die 
Anhiufung der Warm- und Kaltpunkte im Gesichtsgebiet, be- 
sonders im Lippen-Nasengebiet viel gré8er als sonst am Kérper 
ist (Rein 1925, Strughold, Porz 1931). Die Energieminima, die 
zur Auslésung einer Warmeempfindung notwendig sind, wurden 
von Hardy, Oppel (1937) gemessen. Die geringste Strahlungs- 
energiemenge, die vom Kérper als Wairme empfunden wird, 
betragt 0,00015 g/cal/cm?/sec, wobei die Hauttemperatur im 
ganzen nur um 0,003° erhdht wird. Die Intensitét der Emp- 
findung hangt auBer von der Starke auch von der Summation 
der Einzelreize ab und ist an verschiedenen Teilen des Kérpers 
verschieden, im Trigeminusgebiet aber besonders gut ent- 
wickelt. 

Bei der Katze ist das Nasen-Lippengebiet durch das diinne 


| Haarkleid besonders gut den Temperaturreizen ausgesetzt, wie 


bei den meisten Sadugetieren. Da8 die Anhadufung der Kalt- 
receptoren in diesem Gebiet ziemlich gro8 ist, ist auch elektro 


| physiologisch bei der Katze und beim Hund von Hensel (1952 b) 


nachgewiesen worden. In den Untersuchungen an der Haut 


| der Eztremitaten bei der Katze ist besonders das relativ spar- 
| lichere Vorkommen der Thermoreceptoren auffallend (Witt 


1958). 
Die Bedeutung der Gesichtsregion als Auslisstelle thermo- 
regulatorischer Reaktionen ist in vielen Untersuchungen nach- 


' gewiesen worden. Rein (1930) hat die Durchblutung in der 
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A. carotis bei gleichzeitiger Abkiihlung im Gebiete des N. eth. 
moidalis anterior gemessen und stellte fest, da8 die Durch. 
blutung auf einen Kaltereiz bis zu 40 % steigt, bei einer Latenz. 
zeit von nur 1—3 Sekunden. Kénig (1943, 1944) hat nachgewie. 
sen, daB eine Abkiihlung des Gesichts eine Steigerung des 
Stoffwechsels bis zu 20 % verursachen kann. Es wird von ihn 
besonders darauf hingewiesen, daB es nicht méglich ist, von 
irgendeiner anderen Stelle aus eine ahnlich starke Reaktion aus- 
zulésen. Weber (1944) hat die Zunahme der Hautdurchblutung 


bei 4uBeren Kiltereizen gemessen. Es wurde von ihm beob. | 


achtet, daB die Volumenzunahme im Ohr, die er als MaB der 
Hautdurchblutung gebraucht hat, nach Warmereizen mit deut- 
licher Verzégerung erfolgt. Die Latenzzeit nach Beginn des 
Warmereizes bis zur deutlichen Zunahme der Durchblutung 
war bei Warmereizen im Trigeminusgebiet etwa 30 Sekunden, 
bei Warmereizen am Unterarm betrug diese Latenzzeit 2—3 
Minuten. Ebbecke (1943 a,b) beobachtete, da8 durch Eintau- 
chen des Gesichts in kaltes Wasser beim Menschen und beim 
Kaninchen Schluckreflexe, Atemstillstand und Bradycardie her- 
vorgerufen werden kénnen. Bader, Macht (1948) untersuchten 
die indirekte periphere Vasodilatation die durch Erwarmung 
verschiedener Teile der menschlichen Haut hervorgerufen wer- 
den kann. Es wurde von ihnen beobachtet, da8B dieser Reflex 
besonders gut von den von N. trigeminus versorgten Gesichts- 


partien ausgelist werden kann. Wenn die AuSentemperatur 


niedrig ist, ist dieser Effekt besonders deutlich. 
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Il. METHODIK 


Die Versuche sind an 2 Hunden, 10 Katzen und 10 Ratten 
ausgefiihrt worden. Die Hunde und die Katzen wurden mit 
0,06 g Chloralose und 0,25 g Urethan pro Kilogramm, die Ratten 
mit 1 g Urethan pro Kilogramm narkotisiert. Alle Tiere wurden 
tracheotomiert, um stérende Temperatureinwirkungen der At- 
mung zu vermeiden. 

Die Enthaarung der Haut wurde mit Strontiumsulfid SrS 
erzeugt. Auf die vorher angefeuchtete Haut wurde ein diinner 
Brei aus mit Wasser gemischtem Strontiumsulfid aufgetragen 
und nach 10—15 Minuten mit warmem Wasser sorgfiltig abge- 
spilt. Nur das Nasen-Lippengebiet wurde behandelt. Nach 
dem Abtrocknen ‘der Haut wurde noch zum Schutz Olivendél 


Reflex 
2sichts- 
eratur 


diinn aufgetragen. Es ist von uns nicht beobachtet worden, daB 
Strontiumsulfid Einflu8 auf die Tatigkeit der Thermorecepto- 
ren hat. 

Ein Auge wurde bei allen Versuchstieren enukleiert um 
giinstigere Messungsverhiltnisse zu bekommen. Es wurde 
besonders darauf geachtet, da8 die groBen Gesichtsvenen, die 
dicht unterhalb der Haut verlaufen, nicht geschadigt wurden, 
um den Kreislauf der Gesichtshaut méglichst intakt zu behalten 
und dadurch Ischimie im Gebiet der zu messenden Receptoren 
zu vermeiden. Die BlutgefaBe in der Orbita wurden unter- 
bunden. Es wurde zunichst die Austrittstelle des N. infraorbi- 
talis aus dem Foramen infraorbitale in die Orbita aufgesucht 
und der Nervenstamm wurde aus dem blutgefaBreichen Binde- 
gewebe freigelegt. Der Knochen zwischen Foramen infraorbi- 
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tale und der Orbita wurde rezesiert. Dadurch konnte man 
leicht die meist nasalen Aste des N. infraorbitalis sehen, die den 
Nasenriicken und das Nasolabialgebiet innervieren. Wegen 
des sehr variablen Verlaufes und wegen der sehr oft vorkom- 
menden Anastomosen ist das Auffinden dieser Aste in der 
Orbita sonst ziemlich schwer. Diese Nerveniste wurden unter 
einer Lupe sorgfiltig freigelegt und nachdem man Priapara- 
tionen von einer Linge bis 10—20 mm bekommen hatte, abge- 
schnitten. Das Perineurium wurde abgezogen und der Ner- 
venast wurde in méglichst diinne Zweige aufgesplittert. Weil 
die Nervenfasern sehr leicht zerreissen, miissen die Praparier- 
nadeln spitz zugeschliffen und hochglanzpoliert sein, um die 
Fasern glatt voneinander zu trennen. Die Praparation und 
das Suchen nach gut registrierbaren Impulsen ist oft Ergebnis 
stundenlanger Arbeit, weil die Temperaturfasern trotz aller 
Sorgfalt sehr leicht zerstért werden. Gegen Austrocknen sind 
sie ziemlich unempfindlich, und bei einer Registrierung kann 
dieselbe Faser oft stundenlang arbeiten. Die Orbita bietet als 
feuchte Kammer einen guten Schutz gegen das Austrocknen des 
Praparats. Bei den Messungen wurden die Nervenfasern durch 
eine isolierende Wand gegen die schadliche Einwirkung der 
Reizthermode und der Reizluft geschiitzt. 

Zur Ableitung der Impulse wurden Metallelektroden aus 


Platin angewandt Ein diinner Platindraht wurde in eine Plexi- | 


glashiille geklebt und ein kurzes Stiick von demselben blo8- 
gelegt. Das zu untersuchende Nervenbiindel wurde darauf auf- 
gelegt und mit Vaselin gegen Austrocknen geschiitzt. Ein zwei- 
ter Platindraht diente als indifferente Elektrode. Die Impulse 
wurden mit einem Differentialvorverstarker nach Ténnies ver- 
starkt. Die Aufzeichnung erfolgte durch einen Kathodenstrahl- 
Oscillograph bei gleichzeitiger Hérbarmachung durch einen 
Lautsprecher. Als Registrierkamera wurde ein Photokymon- 
_ graphion nach Hensel (1952 a) verwandt, die eine gleichzeitige 
Registrierung der Aktionspotentiale und der Hauttemperatur 
ermoglicht. 

Die Temperatur der zu untersuchenden Hautstelle wurde 
mit einem Thermoelement gemessen. Das Thermoelement 
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wurde unter leichtem Druck dicht neben dem Thermorecepto- 
renfeld aufgelegt, um mechanische Reizeinwirkung zu vermei- 
den. Die erzeugten thermoelektrischen Stréme wurden mit 
einem Mikrogalvanometer nach Moll (Kipp & Zonen, Delft) 
registriert, Maximalempfindlichkeit des Galvanometers 30 mm 


pro Grad. 


Widerstande 


Thermoelemert 


Mavtobertiache 


Pressiutt 


stelie 


Kaltemischung Kochsalz + 


Abb. 1. Anordnung zur Erzeugung beliebiger konstanten Hautoberflichen- 
temperaturen und zur Erzeugung schneller und verzégerter Temperatur- 
spriinge. Niheres: siehe Text. 


Wenn die Haut auch sehr gut enthaart war, wodurch die 
mechanischen Reize durch die Bewegungen der Haare gut ver- 
mieden werden konnten, kamen z.B. wasserdurchstrémte Ther- 
moden als Reizquellen nicht in Frage, wegen der groBen Sensi- 
bilitat der Druckreceptoren der Haut und wegen der ziemlich 
leichten Erregbarkeit der Thermoreceptoren durch Druckreize. 
In unseren ersten Versuchen gebrauchten wir deswegen kleine 
Warmestrahler bzw. Abkiihlungsthermoden zum Reizen. Fiir 
die Erwirmungen der Haut wurde ein mit Akkumulatorstrom 
aufheizbarer 15 W Wéarmestrahler gebraucht, womit man die 
Hauttemperatur durch Veranderung der Temperatur des War- 
mestrahlers mittels eines Vorwiderstandes und durch Variie- 
rung der Entfernung desselben von der Hautoberflache weit- 
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gehend veriindern konnte. Fiir die Abkiihlung wurde eine aus 
Metall gebaute mit kompaktem Kohlendioxyd gefiillte Thermode 
verwandt, deren Abstand von der Hautoberflaiche ebenfalls 
variiert werden konnte. Weil es sich aber zeigte, daB die Haut- 
oberflachentemperatur sich mit jenen Thermoden nicht schnell 
genug verdndern lieB, und weil es besonders bei langer Ent- 
fernung der Abkiihlungsthermode von der Hautoberflache oft 
sehr lange dauerte, bis eine geniigend konstante Hauttemperatur 
sich eingestellt hatte, wurde fiir die spateren Versuche ein neues 
Gerat gebaut, womit man die eben erwa&hnten Nachteile durch 
Anblasen von Luft verschiedener Temperaturen auf die Haut 
vermeiden konnte (Abb. 1). Fiir die Erwaérmungen der Haut 
wurde PreBluft geringer konstanter Strémungsgeschwindigkeit 
durch eine oder zwei Heizspiralen, die elektrisch genau erwarm- 
bar waren, auf die Haut geblasen. Die Luft wurde zu Abkiih- 
lungszwecken durch eine Kaltemischung von Eis und Kochsalz 
geblasen. Die verschieden aufgeheizten oder abgekiihlten Luft- 
stréme konnten gleichzeitig durch dieselbe Diise an die Haut 
geblasen werden. Mit Drosselhahnen, die auBerhalb des abge- 
schirmten Kastens waren, konnten die Luftstréme beliebig um- 
getauscht und momentan oder verzégert ausgeschaltet werden. 
Da die Temperaturen der Luftstréme auch verindert werden 
konnten, konnte man leicht Temperaturspriinge variabler Grobe 
und Steilheit erzeugen, wie auch beliebige konstante Hauttem- 
peraturen. 
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Il. ERGEBNISSE 


1. Allgemeine Betrachtungen 


Beziiglich ihrer Spezifitat gegeniiber Reizen verschiedener 
Art zeigen die Receptoren der Gesichtshaut bei Hunden, Katzen 
und Ratten ein ziemlich uneinheitliches Gesamtbild. Unter 
denen kénnen z.B. die hochspezifischen Beriihrungsreceptoren 
von den unspezifischen vermutlich Schmerz iibermittelnden 
Receptoren sehr deutlich unterschieden werden. Die Thermo- 
receptoren und die Druckreceptoren nehmen eine Zwischen- 
stellung neben diesen extremen Gruppen ein. Eine scharfe 
Grenze zwischen den verschiedenen Gruppen der Hautrecep- 
toren kann nicht gezogen werden. In ihrer Reaktionsart gegen- 
iiber verschiedenen physikalischen Reizen iiberlappen sich die 
zu den oben erwahnten Gruppen gehérenden Receptoren sehr 
stark und zeigen auch unter sich groBe Unterschiede in der 
Empfindlichkeit. 

Bei unenthaarter Gesichtshaut kénnen in jeder dickeren 
Nervenpraparation des N. infraorbitalis durch leichteste Beriih- 
rung der Vibrissae oder der Haare phasische Entladungen von 
groBen Impulsen gesehen werden, die ausschlieBlich nur durch 
Aussetzen der Haare auf Hebeleinwirkung ausgeliést werden 
kénnen. Diese mechanosensiblen Fasern gehéren der A,j- 
Gruppe der Hautnerven an mit einem Durchmesser von 8—15 u 
und 40—70 m/sec Leitungsgeschwindigkeit. (Erlanger, Gasser 
1937, Hensel 1952 b). Diese Receptoren kénnen nie durch ther- 
mische Reize im physiologischen Bereich der Hautoberflichen- 


27 


ne aus 
rmode | 
nfalls 
Haut- | 
chnel] | 
Ent- 
1e oft 
ratur 
neues | 
jurch | 
Haut 
Haut | 
gkeit 
rarm- 
kiih- 
hsalz 
Luft- | 
Haut 
ibge- 
um- 
‘den. 
rden 
roBe 
tem- 

|_| 


temperatur erregt werden. Eine phasische Entladung dieser 
Receptoren kann durch sehr groBe Hitze (Hautoberflichentem- 
peratur oberhalb von 70°) erzeugt werden, wobei sie jedoch 
irreversibel geschadigt werden. 

Bei gut enthaarter, voéllig glatter Haut ist das Auslésen von 
mechanosensiblen Impulsen durch leichte Beriihrung der Haut 
mit einem indifferent warmen Gegenstand wie z.B. mit Watte 
usw. schwer. Wenn die Haut dagegen einem Druck mit indif- 
ferent awrmem Gegenstand, wie z.B. Testhaare von mehr als 
300 mg Druckfihigkeit ausgesetzt wird, kénnen Entladungen 
im Nervenfasern gesehen erden, deren Amplitude ein Drittel 
oder ein Viertel von der der Beriihrungsreceptoren ist. Bei 
andauerndem Druck setzt die Entladung dieser Fasern beliebig 
lange fort und ist in ihrer Entladungsfrequenz von der Intensitat 
des Druckes abhingig. Impulse dieser Art sind in jeder Ner- 
venpraparation auslésbar. Den Amplitudenverhiltnissen mit 
den Beriihrungsreceptoren nach, gehéren diese druckempfindli- 
chen Fasern zu der Gruppe A, 6 der Hautnerven mit etwa 3—8 
u Durchmesser und 10 bis 25 m/sec Leitungsgeschwindigkeit. 

Die Receptoren, die sich in den von N. infraorbitalis versorg- 
ten Hautgebieten befinden und die eine spontane Tatigkeit bei 
vollig druckloser Haut haben, zeigen in ihrer Reaktionsart 
gegeniiber thermischen Reizen sehr groBe Unterschiede. 

Jeder Receptor spontaner Tatigkeit an der Gesichtshaut zeigt 
eine mehr oder weniger ausgesprochene Empfindlichkeit gegen- 
iiber den thermischen Reizen, wenn sie intensiv genug werden. 
Die Bedeutung eines Receptors als Ubermittler von Temperatur- 
empfindungen ist davon abhangig in wie weit er empfindlich 
genug ist, auf die bei normalem Zustand der Haut vorkommen- 
den sich in tatsichlichem physiologischem Bereiche der Tempe- 
ratur haltenden Reize thermischen Charakters zu reagieren. 
Jede andere Art der Reaktion auf thermische Reize unter- oder 
oberhalb der tatsachlich vorkommenden Hautoberflichentempe- 
raturen oder unter gleichzeitigem Druck kann nicht mit Sicher- 
heit in dem ersten Fall von Schmerzreiz, in dem zweiten Fall 
von Druckreiz unterschieden werden. 

Die thermisch als unempfindlich bezeichneten Nervenfasern 
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spontaner Tatigkeit bei druckloser Haut zeigen eine sehr regel- 
maBige Entladung in allen physiologischen Bereichen der Haut- 
oberflichentemperatur. Den Amplitudenverhiltnissen nach ge- 
héren diese Fasern der Gruppe A,é an. Die Entladungsfrequenz 
dieser Receptoren betraigt von 10 bis 30 Imp/sec. Bei einer 
Hautoberflachentemperatur von 13° betrug die Impulsfrequenz 
einer Einzelfaser dieser Art 28 Imp/sec, bei 28° 30 Imp/sec und 
bei 50° 32 Imp/sec. Die gréBte beobachtete Frequenz bei einem 
schnellen Kiltesprung von 44 auf 18° war bei dieser Faser 40 
Imp/sec, die niedrigste bei einem entsprechenden Warmesprung 
27 Imp/sec. Die Entladung dieser Fasern hort erst bei Haut- 
oberflachentemperaturen von mehr als 60° auf. Dabei werden 
sie meistens irreversibel geschadigt, bei nachfolgender Abkiih- 
lung zeigen sie also keine Tatigkeit mehr. Es kann manchmal 
bei Fasern dieser Art am Anfang eines Warmesprunges eine 
kurze, schnell voriibergehende geringe Frequenzzunahme beob- 
achtet werden. Bei Kialtespriingen ist das Verhalten dieser 
Fasern umgekehrt. Durch Druck kénnen diese Fasern leicht 
erregt werden, bei intensivem Druck kann die Entladung dieser 
Fasern bis auf das 10-fache steigen, ein Eintreten der Tatigkeit 
von neuen Receptoren dieser Art kan oft auch bei den intensi- 
veren Druckreizen beobachtet werden. Das Nachlassen des 
Druckes ruft eine von der Intensitat des Druckes abhingige vor- 
iibergehende Hemmung der Tatigkeit hervor. Die Funktion die- 
ser Fasern als Temperaturempfanger ist nicht zu vermuten, 
wahrscheinlich iibermitteln sie Hauttonus- und Druckempfin- 
dungen. 

Neben diesen thermisch sehr unempfindlichen Receptoren 
kénnen auch thermisch empfindliche Receptoren gefunden wer- 
den. Die Receptorenfelder dieser temperaturempfindlichen Fa- 
sern werden bei dem Hund und bei der Katze gewoéhnlich an 
den Seitenpartien der Nase und in der Nasolabialgegend gefun- 
den. Bei der Ratte sind sie auch an den anderen Hautpartien, 
die von N. infraorbitalis versorgt werden, leicht zu finden. Bei 
Hund und Katze sind diese Gebiete ja auch schon durch ihre 
vollig fehlende oder sehr diinne Behaarung besonders gut der 
Einwirkung von Temperaturreizen ausgesetzt. 
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Die spontane Tatigkeit der Thermoreceptoren zeigt sich deut- 
lich bei einer Hautoberflichentemperatur von 29°, wenn die 
Haut der Warmbliiter der Einwirkung der Zimmerlufttempera- 
tur ausgesetzt ist. Die Amplitude der Thermoimpulse variiert 
zwischen 20—50 uV, welche GréBe einem Durchmesser der Ner- 
venfasern von etwa 3—6 yu entspricht. (Vgl. auch Hensel 1952b), 
Eine geringe Erwarmung mit z.B. einem warmen Glasstab 
bringt die Entladung zum Verschwinden, eine Abkiihlung z.B. 
durch die Wegnahme des warmen Reizgegenstandes verursacht 
sofort eine deutlich erkennbare Erregung in der Receptoren- 
tatigkeit. Die Veranderung der Hautoberflichentemperatur 
braucht nur Bruchteile eines Grades zu betragen. 

Durch Druck kénnen die Thermoreceptoren relativ leicht 
z.B. durch Druck mit einem Testhaar von mehr als 500 mg 
Druckfahigkeit gereizt werden. Beobachtet wird, daB die eigent- 
lichen Druckreceptoren, die also spontan keine Tatigkeit zeigen, 
durch diesen Druck natiirlich auch zur Erregung gebracht 
werden. Da es sich um Impulse gleicher GréBe handelt, ist es 
meistens nicht méglich zu entscheiden, ob die durch Druck aus- 
gelésten Impulse von spezifischen Druckreceptoren stammen, 
oder ob sie von Thermoreceptoren stammen, die durch diesen 
»inadaquaten» Reiz zum Entladen erregt worden sind. Wenn 
man Luft durch ein diinnes Rohr mit konstanter Strémungs- 
geschwindigkeit auf die Haut blist und diese Luft hat die glei- 
che Temperatur wie die Hautoberflache, kénnen Erregungszu- 
stande in der spontanen Tatigkeit der Thermoreceptoren erst bei 
Strémungsgeschwindigkeiten beobachtet werden, bei denen 
schon eine merkbare Deformation der Haut gesehen werden 
kann. Wenn man aber Luft mit viel geringerer Strémungsge- 
schwindigkeit auf dieselbe Hautstelle blast und ihre Temperatur 
um ein Grad andert, kann meistens schon eine deutliche Ande- 
rung in der Receptorentatigkeit gesehen werden. Es handelt 
sich also bei den Thermoreceptoren der Haut um Thermorecep- 
toren, die in viel héherem Grade durch mechanische Reize 
beeinfluBbar sind als die Thermoreceptoren der Warmbiliiter- 
zunge (Hensel, Zotterman 1951c) oder der Lorezinischen Am- 
pullen (Hensel 1956 Murray 1957). 
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Bei den thermosensiblen Fasern der Haut kann man eine 
ziemlich gleichmaBige Verteilung zwischen den verschiedenen 
Impulsamplituden sehen, was natiirlich auf eine ebenfalls gleich- 
maBige. Verteilung der Nervenfasern ihrem Durchmesser nach 
bedeutet. Die Impulsamplituden variieren zwischen 20 und 50 . 
pV entsprechend einem Durchmesser von 3—6 y bei den Fa- 
sern. Impulse, die eindeutig nur aus einem einzelnen Thermo- 
receptor stammen, sind duBerst schwer zu finden. Auch die 
Einzelfasern zeigen meistens eine unregelmaBige Impulsfolge. 
Dieses hingt wahrscheinlich damit zusammen, daB eine Nerven- 
faser einen oder mehrere Receptoren versorgen kann (Weddel 
1941). Ausserdem zeigen die Fasern haufig Anastomosen unter 


. sich. Alle diese Receptoren reagieren aber prinzipiell auf die 


Anderungen der Reiztemperatur in der gleichen Weise. 


Abb. 2. Registrierung der Aktionspotentiale von zwei Temperaturfasern 

im N. infraorbitalis der Katze bei einem Kiiltesprung von 32 auf 18° und 

bei einem Warmesprung von 18 auf 26°. Die Kurvenstiicke sind jeweils 
die unmittelbare Fortsetzung der friiheren. 


Abb. 2 gibt ein Beispiel der Reaktion von Thermoreceptoren 
auf Temperaturreize. Bei einer konstanten Temperatur von 32° 
zeigt die dickere Faser eine Dauerentladung von 0,4 Imp/sec. 
Die diinnere Faser zeigt bei dieser Temperatur keine Dauerent- 
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ladung. Bei einem Kaltesprung von 32 auf 18° ist eine deutliche 
Erregung der Receptorentatigkeit sofort nach dem Beginn des 
Kialtesprunges bei der dicken Faser zu erkennen. Das Maxi- 
mum der Erregung erreicht diese Faser 25 Sekunden nach dem 
Beginn des Kaltesprunges bei einer Temperatur von 21° und es 
betraigt dann 13 Imp/sec. Das Maximum der Erregung wird also 
erreicht ehe der Temperatursprung einen konstanten Endwert 
erreicht hat. Bei der diinneren Faser faingt die Erregung erst 
8,5 Sekunden nach dem Beginn des Temperatursprunges an, die 
maximale Tatigkeit erreicht auch diese Faser in 25 Sekunden 
nach dem Beginn des Kaltesprunges und betragt dann 7 Imp/ 
sec. Bei Erwarmung tritt eine véllige Hemmung der Tatigkeit 
bei der dicken Faser zuerst ein, 11 Sekunden nach dem Beginn 
des Wiarmesprunges, bei der diinnen Faser 18 Sekunden nach 


Warmesprung 25-035 °C Kaltesprung 35-25 c 
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Abb. 3. Zeitlicher Verlauf der Gesamtimpulsfrequenz und der Impuls- 

frequenz von drei Temperaturfasern im N. infraorbitalis der Ratte bei 

einem Warmesprung von 25 auf 35° und bei einem Kiltesprung von 35 
auf 25°. 
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dem Beginn des Wiarmesprunges. Bei der gleichen GréBe des 
Temperatursprunges, bei der gleichen Anderungsgeschwindig- 
keit der Temperatur und bei derselben Adaptationszeit deuten 
diese Unterschiede in Reaktionsart auf die verschiedene indivi- 
duelle Empfindlichkeit der beiden Receptoren. 

Abb. 3 zeigt ein Diagramm, das das Verhalten von drei ver- 
schiedenen Temperaturfasern bei einem Warme- und bei einem 
Kiltesprung zeigt. Bei einer Hautoberflichentemperatur von 
25° kann in dieser Nervenpraparation eine Dauerentladung von 
3,8 Imp/sec beobachtet werden, die dicksten Fasern mit 50 uV 
Amplitude zeigen eine Entladung von 2,0 Imp/sec, die mittleren 
mit 30 vV 1,6 und die diinnsten mit 20 V 0,2 Imp/sec. Dadurch, 
daB man die Hautoberfliche der Einwirkung eines Wiarme- 
sprunges von 10° aussetzt, sinkt die Gesamtfrequenz innerhalb 
von 10 Sekunden auf 0,6 Imp/sec, danach nimmt die Entladung 
wieder zu, bis sich innerhalb von 30 Sekunden eine konstante 
Entladung von etwa 1,7 Imp/sec eingestellt hat. Bei den ein- 
zelnen Fasern kénnen dieselben Vorgiainge gesehen werden. So 
geht die Frequenz der gréBten Impulse innerhalb von 10 Sekun- 
den auf 0,4 Imp/sec, die der mittleren auf 0,2 Imp/sec und die 
der kleinen auf 0 Imp/sec. Nachdem sich die konstante Ent- 
ladungsfrequenz der entsprechenden Impulse auf 0,9, 0,6 und 
0,2 Imp/sec eingestellt hatte, wurde ein Kaltesprung von 35 auf 
25° gemacht. Bei allen Fasern erfolgt dann eine deutliche Zu- 
nahme der Entladung, die ihr Maximum innerhalb von 15 
Sekunden erreicht und dann 13,5 Imp/sec betraigt. Danach 


| klingt die Entladungsfrequenz allmahlich ab. Nach 60 Sekunden 


ist sie 5 Imp/sec und nach 3 Minuten 4,1 Imp-sec. Bei den gréB- 
ten Impulsen wird ein Maximum von etwa 5,5 Imp/sec, bei den 
mittleren von 6,0 Imp/sec und bei den kleinen von 2,0 Imp/sec 
innerhalb von 15 Sekunden erreicht. Die Abnahme der Impuls- 
frequenz folgt der der Gesamtfrequenz. 

Bei den thermosensiblen Fasern herrschen im ganzen Tempera- 
turbereich ihrer Tatigkeit reversible Verhialtnisse, es kann daraus 
ersehen werden, daB bei weiterer Anderung der Temperatur wie- 
der bei konstanter Temperatur die gleichen Entladungsfrequen- 
zen gemessen werden kénnen wie vorher. Bei den Messungen der 
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stationéren Entladungen mu8 mindestens 5—8 Minuten gewartet 
werden, damit der Receptor sicher einen konstanten Endwert der 
Entladung erreicht hat. Das Konstantwerden der Entladungsfre. 
quenz dauert nach grofen und steilen Temperaturspriingen 
linger als nach kleinen und sich langsamer erhéhenden. Beson- 
ders lange dauert das Konstantwerden bei Temperaturspriingen 
in Temperaturbereichen der maximalen stationéren Tatigkeit 
des Thermoreceptors, es kann bisweilen beobachtet werden, daf 
es bis zu 15 Minuten dauert, bis die Entladung nach dem Kon- 
stantwerden der Hautoberflichentemperatur konstant geworden 
ist. Als allgemeines Prinzip kann gesagt werden, daB die Kon- 
stanz der Entladung nach Warmespriingen friiher erreicht wird, 


als nach entsprechend groBen Kaltespriingen. (Vgl. z.B. Abb. 3) _ 


In den tieferen Temperaturbereichen kénnen oft neue, auf 
Temperaturreize ansprechende Nervenfasern in Aktion treten, 
deren Amplitude kleiner als diejenige der Thermoreceptoren ist. 
Diese Fasern treten meistens unterhalb von 20° Hautoberfla- 
chentemperatur in Tatigkeit und zeigen bei allen konstanten 
Temperaturen unterhalb von 20° eine sehr konstante Ent- 
ladungsfrequenz. Es kann auch beobachtet werden, da8 bei den 
sehr tiefen Hautoberflachentemperaturen von 12—14° oft neue 
Fasern dieser Art in Tatigkeit treten. In diesen Temperatur- 
bereichen zeigen die Thermoreceptoren meistens keine Dauer- 
entladung mehr. Den Amplitudenverhaltnissen nach gehéren 
diese Fasern zu den allerdiinnsten markhaltigen Nervenfasern 
der Haut mit einem Durchmesser von etwa 1,5—3 wu. 

Abb. 4 gibt ein Beispiel von Receptoren dieser Art. Bei 
erneuten Temperaturspriingen verschiedener GréBe und Steil- 
heit hért die Entladung dieser Faser immer bei Warmespriingen 
bei 22—24° auf. Bei Kaltespriingen fangt der Receptor bei 17— 
18° an zu arbeiten. Die konstante Entladungsfrequenz dieser 
Faser betragt bei 18° 18 Imp/sec, die niedrigste Entladungs- 
frequenz bei einem Warmesprung betragt 12 Imp/sec, und die 
grdBte bei einem Kaltesprung 20 Imp/sec. Bei konstanten Tem- 
peraturen oberhalb von 20 bis 25° kénnen oft kurze, gruppen- 
weise Entladungen von Fasern dieser Art beobachtet werden 
(Abb. 6). Diese Temperaturen kénnen darum als stationare 
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Abb. 4. Registrierung der Aktionspotentiale einer einzelnen Kélteschmerz- 
faser im N. infraorbitalis der Ratte bei Wairme- und Kaltespriingen. Die 
grofen Impulse sind Entladungen einer einzelnen Temperaturfaser. 


| Schwellentemperaturen dieser Fasern bezeichnet werden. Das 


Vorkommen der Entladungen dieser Fasern bei niedrigen Tem- 
peraturen, wa keine Dauertitigkeit der eigentlichen Thermo- 
receptoren mehr vorhanden ist, l48t uns vermuten, daB sie die 
Empfindungen des Kalteschmerzes iibermitteln. Die Empfindung 
des vermehrten Kilteschmerzes wird durch das in Tatig- 
keittreten von neuen Kilteschmerzfasern hervorgerufen. Durch 
Druckreize sind sie ziemlich leicht beeinflu8bar. 


2. Versuche mit konstanten Temperaturen 


Nach einem Temperatursprung erreicht die Entladung eines 
Thermoreceptors allmahlich einen konstanten Endwert. Wenn 
diese stationdre Entladungsfrequenz erreicht ist, arbeitet der 
Receptor weiter mit derselben Entladungsfrequenz, bis das: 
Praparat z.B. durch Austrocknen abstirbt, was bei den Haut- 
thermoreceptoren unter giinstigen Versuchsverhiltnissen we- 
nigstens 5—6 Stunden dauert. Die stationire Entladungsfre- 
quenz ist nur von der Reiztemperatur abhangig und kann bei 
allen Thermoreceptoren in allen Temperaturbereichen, in denen 
der Receptor noch tatig ist, als konstant nachgewiesen werden. 
(Hensel 1952 b). 


Die Entladungsfrequenz der verschiedenen Einzelfasern is{ 
sehr variabel in den Maximalbereichen ihrer Dauertiatigkeit. Sie 
variiert zwischen 0,1—8,0 Imp/sec. Die Entladungsfrequenz 
einer einzelnen Temperaturfaser ist meistens auffallend niedrig 
im Vergleich zu den Thermoreceptoren der Warmbliiterzunge 
oder der Lorenzinischen Ampullen. 

Die Dauerentladung einer Temperaturfaser ist meistens 
unregelm&Big im Charakter. Es kommen sehr hiufig Gruppen 
von 2—5 Impulsen vor wie auch kiirzere oder langere impuls- 
freie Perioden. Es kénnen daher sehr groBe Schwankungen in 
der Entladung gesehen werden, besonders in den Temperatur- 
bereichen, die nahe den stationiren Schwellentemperaturen lie- 
gen und lange Registrierungen bis zu 5 Minuten miissen ge- 
macht werden, um die Konstanz der Entladungsfrequenz nach- 
weisen zu kénnen. Weil die Frequenz sehr niedrig ist, geschieht 
dieses am besten durch Zahlen der Impulse am Kathodenstrahl- 
rohr. Auch bei den allerniedrigsten Impulsfrequenzen kénnen 
bei geniigend langen Registrierungen keine signifikanten Ande- 
rungen der Frequenz bei konstanten Temperaturen beobachtet 
werden, sondern man sieht, daB die Mittelwerte von Messungen 
der Frequenz teils nach oben, teils nach unten streuen. Diese 
Streuung ist kleiner bei den Thermoreceptoren, die eine relativ 
héhere Entladungsfrequenz zeigen. 

Es wurde von uns schon friiher darauf hingewiesen, da8 in 
den allerdiinnsten Priparationen oft Impulsamplituden verschie- 
dener GréBe beobachtet werden kénnen. Bei den Messungen 
der Konstanz der Dauerentladung zeigen alle diese Fasern eine 
Konstanz der Frequenz, wie eine Einzelfaser. Je dicker eine 
Nervenpriparation ist, desto konstanter wird auch die Dauer- 
entladungsfrequenz der Gesamtimpulse. 

In Abb. 5 ist die Dauerentladung einer Einzelfaser bei ver- 
schiedenen konstanten Temperaturen zu sehen. Wenn die Tem- 
peratur hoch genug wird, hért die Entladung des Thermorecep- 
tors allmahlich auf. Bei einer Temperatur von 35° wird keine 
Bauertitigkeit des Receptors mehr beobachtet, auch nicht nach 
einer Wartezeit von 10 Minuten. Wenn aber die stationire Tem- 
peratur um 1° gesenkt wird, kann eine extrem niedrige Entla- 


36 


1 


Ab 
N. 


isern isi 
keit. Sie 
requenz 
_niedrig 
erzunge 


neistens 
7ruppen 
impuls- 
ingen in 
oeratur- 
ren lie- 
sen ge- 
z nach- 
2schieht 
nstrahl- 
kénnen 
Ande- 
bachtet 
ssungen 
Diese 
relativ | 


daB in 
arschie- 
ssungen 
rn eine 
er eine 
Dauer- 


ver- 
ie Tem- 
orecep- | 


1 keine Abb. 5. Registrierung der Aktionspotentiale von 2 Temperaturfasern im 
nt nach | N. infraorbitalis der Katze bei verschiedenen konstanten Temperaturen. 
e Tem- Die Zahlen bezeichnen die Reihenfolge der Registrierungen. 


Entla- 


Isec 
: 
1 
\ 
37 


dung von 0,03 Imp/sec beobachtet werden. Bei weiterem Senken 
der Temperatur nimmt die stationare Entladungsfrequenz bis 30° 
zu. In diesem Temperaturbereich erreicht der Thermoreceptor 
sein Maximum der Entladung, das in diesem Falle 0,63 Imp/see 
betragt. Danach nimmt die Entladungsfrequenz bei weiterem 
Absinken der Temperatur allmahlich ab und betragt dann bei 
27° 0,33 Imp/sec, bei 23° 0,26 Imp/sec, bei 20° 0,26 Imp/sec und 
bei 13° 0,13 Imp/sec. Bei 10° Hautoberflachentemperatur kann 
keine Dauertatigkeit des Receptors mehr gesehen werden. Aus 
der Abb. 5 ist ersichtlich, daB ein zweiter Thermoreceptor mit 
extrem niedriger Entladungsfrequenz bis maximal 0,1 Imp/sec 
in Temperaturbereichen unterhalb von 27° in Tatigkeit tritt, 
zeigt aber kein deutliches Maximum der Entladung und hért 
ebenfalls unterhalb von 10° Hautoberflachentemperatur auf zu 
arbeiten. Die Abb. 2 stellt das Verhalten dieser Fasern bei 
Temperaturspriingen dar. 

Die Gesamtimpulsfrequenz in einer dickeren Nervenpra- 
paration bzw. im ganzen Nerven ergibt sich durch die Summe 
der Impulsfrequenzen der Einzelfasern. 

Abb. 6 stellt die stationire Entladung einer diinnen Pripara- 
tion des N. infraorbitalis bei einer Ratte dar. Die stationire 
Schwelle bei dieser Préparation liegt bei 35°, wo keine Dauer- 
tatigkeit der Receptoren mehr gesehen werden kann. Die Zu- 
nahme der Gesamtimpulsfrequenz ist bis zu 25° deutlich erkenn- 
bar, diese Frequenzzunahme kommt durch die Erhéhung der 
Impulsfrequenz der einzelnen Receptoren und durch das in 
Tatigkeittreten von neuen Thermoreceptoren zustande. Die Im- 
pulsfrequenz nimmt wieder unterhalb von diesem Temperatur- 
bereich allmihlich ab bis 13°, wo noch eine geringe Entladung 
zu sehen ist. Bei 10° Hautoberflachentemperatur kann keine 
Dauertatigkeit dieser Fasern mehr gesehen werden. 

Bei der Registrierung der stationiren Impulsfrequenz kén- 
nen bei 25° Hautoberflachentemperatur kurze phasische Ent- 
ladungen von kleinkalibrigen Kialteschmerzimpulsen gesehen 
werden. Die Dauertiatigkeit dieser Fasern ist in allen Tempera- 
turbereichen unterhalb von 25° deutlich erkennbar, sowie das 
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Abb. 6. Registrierung der Aktionspotentiale in einer diinnen Préparation 

des N. infraorbitalis bei der Ratte und der Hautoberflichentemperatur bei 

verschiedenen konstanten Temperaturen. Die Zahlen bezeichnen die 

Reihenfolge der Registrierungen. Das Vorkommen von Kidlteschmerzfasern 
unterhalb von 25°ist deutlich zu erkennen. 


39 


Senken 
bis 30° 
d hit) — | 
* 
enpra- 4 
umme fsec 
iondre | 
Isec 
Jauer- | 
17 
e Zu- 
kenn- 
‘ 
as 
‘atur- — 
aj 
Ent- 
ehen 
das 
= 


6 
5 
\ 
10 
\ 
0 
10 15 20 25 30 35 c 40 
Temperatur 


Abb. 7. Stationére Entladungsfrequenz in einer diinnen Priparation des 
N. infraorbitalis der Ratte als Funktion der konstanten Hautoberflichen- 
temperatur. Die Zahlen bezeichnen die Reihenfolge der Registrierungen. 


in Tatigkeittreten von neun Fasern dieser Art bei den tieferen 
konstanten Temperaturen. 

Das Diagramm in der Abb. 7 stellt die konstante Entladungs- 
frequenz einer diinnen Nervenpraparation des N. Infraorbitalis 
bei einer Ratte als Funktion der konstanten Hautoberflachen- 
temperatur dar. Es wird daraus ersehen, da8 die konstante Ent- 
ladungsfrequenz beiderseits der Temperatur von 25° abnimmt. 
In den Temperaturbereichen oberhalb von 25° herrscht ein 
negativer Temperaturkoeffizient, dh. bei dem Héherwerden der 
Temperatur nimmt die Impulsfrequenz ab, in den Temperatur- 
bereichen unterhalb von 25° ist der Temperaturkoeffizient posi- 
tiv, d.h. bei dem Héherwerden der Temperatur nimmt die Im- 
pulsfrequenz zu. Von der Steilheit der Kurve ist die statische 
‘Interschiedsempfindlichkeit zu erkennen. Im Bereiche des 
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Abb. 8 Stationire Entladungsfrequenzen der Temperaturfasern im N. 
infraorbitalis bei verschiedenen Versuchstieren als Funktion der Hautober- 
flichentemperatur. 


positiven Koeffizienten erreicht sie bei dieser Priparation Werte 
bis + 1,3 Imp/sec-grad, im Bereiche des negativen Koeffizienten 
bis zu — 0,7 Imp/sec-grad. 

Abb. 8 stellt mehrere stationire Impulsfrequenzen von Fa- 
sern im N. infraorbitalis als Funktion der konstanten Tempera- 
tur bei verschiedenen Versuchstieren dar. Der Verlauf der sta- 
tiondren Impulsfrequenzkurven ist bei den Hunden, Katzen und 
Ratten prinzipiell gleich. Es kénnen keine statistisch signifikan- 
ten Unterschiede im Verlaufe der Kurven ober- und unterhalb 
der maximalen Entladung beobachtet werden, die stationaren 
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Unterschiedsempfindlichkeiten sind also in den beiden Tempe. 
raturbereichen gleich groB und der Verlauf der Mittelwertkurve 
symmetrisch. 

Die stationire Schwellentemperatur im Bereiche des positi- 
ven Temperaturkoeffizienten variiert zwischen 10 und 15°, 
Unterhalb von 10—12° Hautoberflachentemperatur kann also 
keine Dauertitigkeit der Thermoreceptoren der Haut mehr 
gesehen werden, mit Ausnahme von den oben erwahnten, wahr- 
scheinlich Kalteschmerz iibermittelnden kleinen Impulsen. Die 
Maxima der stationiren Entladungen liegen in Temperatur- 
bereichen zwischen 22 und 32°, der Mittelwert aus 13 Messungen 
ist 27 + 3°. 

Die stationaren Unterschiedsempfindlichkeiten der verschie- 
denen Receptoren im Bereiche des positiven Temperaturkoeffi- 
zienten erreichen Maximalwerte bis + 1,7 Imp/sec-grad. Bei 
Erhéhung der Temperatur iiber die des Maximalwertes der sta- 
tioniren Entladung sinkt die Entladungsfrequenz ab und er- 
reicht im warmeren Bereiche der stationiren Schwellentempe- 
ratur den Wert 0 Imp/sec. Im Bereiche des negativen Tempe- 
raturkoeffizienten kénnen Werte der maximalen stationdren 


Unterschiedsempfindlichkeit bis — 1,7 Imp/sec-grad erreicht | 


werden. 

Die stationiren Schwellentemperaturen in dem varmeren 
Bereich sind bei verschiedenen Receptoren verschieden und sie 
variieren zwischen 34 und 44° Hautoberflachentemperatur. Bei 
den meisten Thermoreceptoren werden Schwellentemperaturen 
erreicht, die oberhalb der Bluttemperatur liegen. 


3. Versuche mit Temperaturspriingen nach abwiarts. 


Wenn das Hautgebiet, aus dem die Temperaturfasern stam- 
men, der Einwirkung von Temperaturreizen ausgesetzt wird, 
die tiefer liegen als die Ausgangstemperatur, kann in der Tatig- 
keit der Thermoreceptoren ausnahmslos eine deutliche Erre- 
gung beobachtet werden, die allmahlich abklingt, und sich nach 
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Konstantwerden der Reiztemperatur auf eine konstante Ent- 
ladungsfrequenz einstellt. Die Impulsfrequenz nach der Tem- 
peraturanderung ist hdher oder niedriger als die Anfangsfre- 
quenz, je nachdem in welchem Temperaturbereich der Kalte- 
sprung gemacht wurde. 


Der Verlauf des Erregungsvorganges ist bei iii Re- 

ceptor von vier GréBen abhingig: 

1. von der Zeit, in der der Receptor der Einwirkung einer 
konstanten Ausgangstemperatur ausgesetzt wird, von der 
Adaptationszeit 

2. von der Gréfe des Temperatursprunges 

von der Anderungsgeschwindigkeit der Reiztemperatur 
4. von dem Temperaturbereich, in dem der Kaltesprung 
gemacht wird. 


Bei Variierung dieser Reizgré8en im Verhialtnis zu den ande- 
ren kénnen Erregungsprozesse in dem Receptor ausgelést wer- 
den, die alle Reaktionsarten des entsprechenden Receptors zei- 
gen. Ohne Kontrolle des zeitlichen Verlaufes der Reiztempe- 
ratur ist es nicht méglich zu unterscheiden, durch welche Ver- 
anderungen der bedeutenden ReizgréBen sie ausgelést worden 
sind. Normalerweise kommen bei den Thermoreceptoren natiir- 
lich nur auBerordentlich variable und im Verhiltnis zu den 
anderen viéllig inkonstante ReizgréBen in Frage. 

a. Bedeutung der Adaptationszeit. Der Prozess, dem die 
rhythmische Entladung eines Thermoreceptors unterliegt, ist in 
seiner Restitution nach einem Temperaturreiz von der Zeit 
abhangig. Dieser Restitutionsvorgang gebraucht immer mehr 
Zeit, je nachdem, wie gro8 die Temperaturdifferenz zwischen 
der Anfangstemperatur und der Endtemperatur gewesen ist und 
wie groB die Temperaturinderungsgeschwindigkeit, dh. wie 
groB die Intensitdét des Temperaturreizes gewesen ist. Wenn ein 
Thermoreceptor auf eine konstante Temperatur adaptiert ist, 
was bei den verschiedenen Receptoren verschieden lange dauert, 
und dann der Einwirkung einer Temperaturerhéhung ausgesetzt 
wird, kénnen in der Wirkung des der Temperaturerhéhung fol- 
genden Kaltesprunges auf die Receptorentiatigkeit weitgehende 
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Abb. 9. Aktionspotentiale mehrerer Temperaturfasern im N. infraorbitalis 

der Ratte bei Kiltespriingen von 38 auf 20° nach verschieden langer 

Adaptstionszeit. a:5 min (der zweite Teil der Registrierung erfolgte nach 
10 sec Wartezeit), b: 10 sec. 


Variationen gesehen werden, je nachdem wie lange der Recep- 
tor Zeit gehabt hat, um sich auf die neue, erhéhte konstante 
Ausgangstemperatur einzustellen. 

Abb. 9 gibt ein Beispiel iiber die Bedeutung der geniigend 
langen Adaptationszeit fiir die Tatigkeit der Thermoreceptoren. 
In einer diinnen Praparation des N. infraorbitalis bei der Ratte 
wurde die Gesamtimpulsfrequenz registriert, nachdem die Haut 
im Versuch a zuerst wahrend 5 Minuten der Einwirkung von 
einer konstanten Hautoberflachentemperatur von 38° ausgesetzt 
wurde. Die Dauerentladung betriigt bei dieser Temperatur 2,0 
Imp/sec. Nach dem Beginn der Abkiihlung fangt der Erregungs- 
prozess schon nach 1 Sekunde an, erreicht sein Maximum nach 
20 Sekunden, klingt dann allmahlich ab und erreicht erst nach 
6 Minuten einen konstanten Endwert der Entladung. In dem 
Versuch b wurde bei derselben Praparation ein entsprechender 
Kiltesprung gemacht, nachdem die Hautoberfliche einer kon- 
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stanten Temperatur von 38° ausgesetzt wurde, nach 10 Sekun- 
den Adaptationszeit. Wahrend dieser Zeit ist die Dauerent- 
ladung der Receptoren noch nicht in Gang gekommen, die Riick- 
bildung des Hemmungsprozesses ist also noch nicht beendet. In 
diesem Versuche fangt die Erregung erst nach 12 Sekunden an 
und erreicht ihr Maximum nach etwa 30 Sekunden. Der kon- 
stante Endwert der Entladung wird in diesem Versuch schon 
nach 2 Minuten erreicht. 
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Abb. 10. Zeitlicher Verlauf der Impulsfrequenz in einer diinnen Pripara- 


tion des N. infraorbitalis der Ratte bei Abkiihlung der Hautoberfliche nach 
verschieden langer Adaptationszeit auf 34°. 


Das Diagramm in Abb. 10 gibt ein Beispiel iiber das Verhalten 
von Temperaturfasern in einer diinnen Praparation des N. infra- 
orbitalis einer Ratte bei gleichgrossen Kaltespriingen nach 5, 10, 
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20, 30, 60, 120 und 180 Sekunden Adaptationszeit. Die Haut- 
oberflache wurde zuerst wenigstens wahrend 5 Minuten der 
Einwirkung einer konstanten Temperatur von 26° ausgesetzt, es 
erfolgte dann ein méglichst rechteckiger Warmesprung auf 34°, 
Nach den oben erwahnten Adaptationszeiten folgte ein ebenfalls 
rechteckiger Kialtesprung auf 26°. Nach 5 Sekunden Adapta- 
tionszeit auf 34° erreicht die Entladungsfrequenz bei dem nach- 
folgenden Kaltesprung 20 Sekunden nach dem Beginn des 
Kaltesprunges einen Maximalwert von 9,5 Imp/sec. Nach 10 
Sekunden Adaptationszeit wird das Erregungsmaximum in 20 
Sekunden erreicht und betrigt dann 18 Imp/sec. Nach 20 
Sekunden Adaptationszeit wird die maximale Entladung von 25 
Imp/sec in 15 Sekunden erreicht. Nach 30 Sekunden Adapta- 
tionszeit war das Entladungsmaximum 24 Imp/sec und es wird 
in 15 Sekunden erreicht. Nach 60 Sekunden Adaptationszeit 
wird das Erregungsmaximum von 22 Imp/sec in 13 Sekunden 
erreicht, nach 120 Sekunden Adaptationszeit betrigt die maxi- 
male Entladungsfrequenz 20 Imp/sec und sie wird in 10 Sekun- 
den erreicht und nach 180 Sekunden Adaptationszeit auf 34° 
Hautoberflichentemperatur wird das Erregungsmaximum von 
20,5 Imp/sec in 10 Sekunden erreicht. Aus dem Diagramm 
wird gesehen, daB die konstante Dauerentladung schon 20 
Sekunden nach dem Beginn des Warmesprunges in Gang 
gekommen ist. 

Aus diesen Beispielen ist ersichtlich, daB nach langerer 
Adaptationszeit die iiberschiessende Erregung friiher ihr Maxi- 
mum erreicht und sie ist in ihrer Form zeitlich mehr zusammen- 
gedrangt. Bei kiirzeren Adaptationszeiten wird der konstante 
Endwert der Entladung friiher erreicht. 

Bei verschiedenen Receptoren ist die Zeit der allmahlichen 
Riickbildung des Prozesses, dem die rhythmische Entladung des 
Thermoreceptors unterliegt und der bei einem Warmesprung 
gehemmt wird verschieden lang. Die Befunde iiber die Bedeu- 
tung der anderen ReizgréBen auf die Tatigkeit der Thermo- 
receptoren sind nur dann giiltig, wenn sich die Thermorecepto- 
ren vorher vollstandig auf den jeweiligen neuen stationadren 
Zustand eingestellt haben. 
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b. Bedeutung der Gréfe des Kiiltesprunges. Unter Kon- 
stanthalten der anderen bedeutenden ReizgréBen wird die Ther- 
moreceptorenerregung bei zunehmender Gré8e der Temperatur- 
differenz immer deutlicher, dh. das Maximum der Entladungs- 
frequenz erreicht héhere Werte und der Erregungsprozess fangt 
zeitlich friiher an. Dabei wird auch immer beobachtet, daB das 
Erreichen einer konstanten Entladungsfrequenz bei gréBeren 
Kiltespriingen linger dauert. Die Gré8e eines Kaltesprunges 
kann entweder durch Anderung der konstanten Ausgangstem- 
peratur und Konstanthalten der Endtemperatur des Kalte- 
sprunges oder durch Konstanthalten der Ausgangstemperatur 
und Anderung der Endtemperatur variiert werden. 

Die Zunahme der Entladungsfrequenz bei der iiberschie8en- 
den Erregung ergibt sich durch Zunahme der Tatigkeit der Ein- 
zelfaser und durch das in Tatigkeittreten von neuen Fasern. Bei 
der Zunahme der GréBe des Kaltesprunges erreicht ein Thermo- 
receptor allm&hlich das Maximum seiner Entladungsfihigkeit. 
Die héchste Entladungsfrequenz bei einer Einzelfaser war 45 
Imp/sec bei einem groBen und steilen Kaltesprung. 

Das in Tatigkeittreten von neuen Thermoreceptoren bei grés- 
seren Temperaturspriingen kann in fast allen Praéparationen des 
N. infraorbitalis nachgewiesen werden (Abb. 2). Es ist aber 
nicht bekannt, ob diese neuen Fasern immer tatsachlich neue 
Temperaturfasern sind oder ob sie durch iiberschwellige Kalte- 
reize »inadaquat» gereizte Druckreceptoren sind (Hensel, Zotter- 
man 1951f). Es ist von uns schon friiher auf die relativ groBe 
Unspezifitat der Thermoreceptoren der Haut hingewiesen wor- 
den (Seite 27). 

Bei den intensiveren Kialtereizen werden auBerdem natiirlich 
auch Receptoren gereizt, die eine gréBere Tiefenlage in der Haut 
haben oder die seitlicher liegen. Es kann von den histologi- 
schen Befunden, in welchen die haufig vorkommenden Anasto- 
mosen und Aufspaltungen der Nervenfasern der Haut immer 
gesehen werden kénnen (Weddell 1941) angenommen werden, 
daB eine Nervenfaser mehrere Receptoren versorgt und umge- 
kehrt. Gewisse elektrophysiologische Befunde deuten auch dar- 
auf hin (Seite 31). Durch gro8e Spriinge werden auch Recep- 
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Abb. 11: Aktionspotentiale in einer diinnen Préparation des N. infraorbi- 
talis der Ratte bei Kdltespriingen von 35° auf a: 30°, b: 25°, c: 23° und 
d: 18°. Der Beginn der Entladung der Kialteschmerzfasern ist jeweils durch 
Pfeile markiert. 


toren gereizt, bei denen die kleineren nur unterschwellige Vor- 
gange hervorrufen. 

Abb. 11 stellt das Verhalten der Thermoreceptoren in einer 
diinnen Priparation des N. infraorbitalis bei einer Ratte dar. 
Das Receptorenfeld wurde immer wahrend 5 Minuten auf einem 
konstanten Ausgangsniveau von 35° gehalten. Es folgten még- 
lichst rechteckige Temperaturspriinge auf 30°, 25°, 23° und 18°. 
Die Temperaturdifferenzen waren also 5°, 10°, 12° und 17°. Bei 
dem Temperatursprung von 5° nach abwarts kann noch keine 
deutliche Erregung gesehen werden, die Entladungsfrequenz 
erreicht ein Maximum von 1,5 Imp/sec in 10 Sekunden nach 
dem Beginn der Abkiihlung und erreicht den konstanten End- 
wert der Entladung etwa 30 Sekunden nach dem Beginn des 
Kaltesprunges. Bei dem Kiltesprung von 10° wird das Maxi- 
mum der Erregung in 13 Sekunden erreicht und betragt dann 
2,8 Imp/sec. In 30 Sekunden ist noch kein konstanter Endwert 
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Die maximale Entladungsfrequenz der Thermoreceptoren als 
Funktion der GréBe des Sprunges ist ziemlich gradlinig. Bei 
den Kaltespriingen von variierenden Ausgangstemperaturen auf 
eine konstante Endtemperatur kann kein prinzipieller Unter- 


erreicht worden. Beim Kaltesprung von 12° wird das Maxi- 
mum der Receptorentitigkeit von 4,5 Imp/sec in 20 Sekunden 
erreicht, wonach ein allmihliches Abklingen der Entladung 
folgt. Beim Kaltesprung von 17° wird das Maximum auch in 20 
Sekunden erreicht und es betrigt dann 6,5 Imp/sec. Das 
Abklingen der Entladung folgt dann noch langsamer und ein 
konstanter Endwert wird erst in 2 Minuten erreicht. Das Dia- 
gramm in Abb. 12 stellt die Impulsfrequenz dieser Praparation 
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Abb. 12. Zeitlicher Verlauf der Impulsfrequenz und der Hautoberflichen- 
temperatur einer diinnen Préparation des N. infraorbitalis bei der Ratte bei 
verschieden grofen Kaltespriingen von 35° auf 30°, 25°, 23° und 18°. 
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schied zu dem oben erwahnten Verhalten der Receptoren ge. 
sehen werden. 

Das Verhalten der Thermoreceptoren in der Abb. 11 zeigt 
daB es sich in diesem Falle um Receptoren groBer Unempfind. 
lichkeit handelt, was wahrscheinlich mit der Tiefenlage der 
Receptoren in Zusammenhang steht. 

In den Registrierungen b, c und d in Abb. 11 ist das typische 
Vorkommen der Kilteschmerzfasern bei den niedrigen Tempe. 
raturen zu sehen. (Der Beginn der Entladung ist jeweils durch 
Pfeile markiert). Bei dem Kaltesprung in der Registrierung } 
fangt die Entladung dieser Fasern bei einer Temperatur von 24° 
an, in diesem Falle 24 Sekunden nach dem Beginn des Kilte- 
sprunges. Bei dem Kaltesprung in der Registrierung c fangt die 


Entladung bei 24° 21 Sekunden nach dem Beginn des Kite. | 
sprunges, und bei der Registrierung d bei 21° 17 Sekunden nach | 


dem Beginn des Kialtesprunges mit einer konstanten Entla- 
dungsfrequenz von 30 Imp/sec an. 
Bei den dickeren Priparationen ist der Erregungsproze 


ziemlich dhnlich. Die Gesamtfrequenz ist eine Summe der Fre- | 


quenzen der Einzelfasern. Weil es sich um Thermoreceptoren 
verschiedener Erregungsschwellenwerte und Tiefenlagen han- 
delt, ist der GesamterregungsprozeB zeitlich ausgedehnter. 

c. Bedeutung der Anderungsgeschwindigkeit der Reiztem- 
peratur. Bei gleichgroBen Temperaturspriingen nach abwiarts 
bei einem adaptierten Receptor in demselben Temperaturbe- 
reich kann ein deutlicher Unterschied in der Art der iiberschies- 
senden Erregung beobachtet werden je nachdem, wie groB die 
Anderungsgeschwindigkeit der Reiztemperatur ist. Theoretisch 
ist bei einem rechteckigen Temperatursprung die Anderungs- 
geschwindigkeit der Temperatur am gréBten. Praktisch lassen 
sich rechteckige Temperaturspriinge bei den Thermoreceptoren 
der 4uBeren Haut nie erzeugen, weil die als Reizmittel ge 
brauchte Luft in ihrer Temperaturleitfahigkeit gering ist, und 
weil die auf der Haut immer haftende unbewegliche Luftschicht 
die Einwirkung der Temperaturinderungen etwas verzigett. 
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Auch in dem Reizgerat mischen sich die als Reiz gebrauchten 
Luftstréme mehr oder weniger. Die Strémungsgeschwindigkeit 
des Reizluftstromes mu8 auBerdem ziemlich niedrig gehalten 
werden, um die eventuelle mechanische Reizwirkung der Luft 
zu vermeiden. Mit dieser Reizanordnung kénnen Temperatur- 
anderungsgeschwindigkeiten bis 1,0 °/sec Hautoberflachentem- 
peratur erzeugt werden. Dabei mu8 natiirlich in Betracht gezo- 
gen werden, da8 die Temperatur der Haut in der Tiefenlage der 
Thermoreceptoren immer der Reiztemperatur nachliuft, bei den 
tiefer gelegenen Receptoren erheblich mehr als bei den ober- 
flichlichen. Je gréBer die Anderungsgeschwindigkeit, desto 
gréBer ist auch die Differenz zwischen der intracutanen Tem- 
peratur und der Hautoberflichentemperatur. Bei den lang- 
samen Spriingen ist wegen der oberflaichlichen Lage der Recep- 
toren diese Differenz relativ gering. 


Abb. 13 stellt das Verhalten eines einzelnen Thermoreceptors 
bei Kaltespriingen verschiedener Steilheit dar. In Abb. 13 a ist 
der Receptor der Einwirkung von einem Kaltesprung mit 0,1 °/ 
sec Temperaturanderungsschwindigkeit ausgesetzt worden. Die 
Temperatur geht von dem Ausgangswert von 33°, wo der Recep- 
tor eine Dauertatigkeit von 0,1 Imp/sec zeigt, in 25 Sekunden 
auf 31°. Das angedeutete Maximum der Erregung wird in etwa 
20 Sekunden erreicht und betragt 0,8 Imp/sec, um dann wieder 
auf einen konstanten Wert abzuklingen. In Abb. 13 b ist der 
Ausgangswert ebenfalls 33° und die Temperaturainderungsge- 
schwindigkeit in den ersten 20 Sekunden ziemlich gradlinig 
0,5 °/sec. Das Maximum der Erregung wird in 18 Sekunden 
erreicht und betraigt 11 Imp/sec. Der Receptor hat nach 50 
Sekunden noch nicht den konstanten Endwert der Entladung 
erreicht. Abb. 13 c stellt das Verhalten des Receptors bei einem 
Temperatursprung von dem konstanten Ausgangswert von 33° 
mit einer durchschnittlichen Anderungsgeschwindigkeit von 
08 °/sec dar. Das Erregungsmaximum, das in 15 Sekunden 
erreicht wird, betragt in diesem Falle 15 Imp/sec. In 50 Sekun- 
den ist die Entladungsfrequenz im Versuch in Abb. 13 b auf die 
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Abb. 13. Aktionspotentiale einer einzelnen Temperaturfaser im N. infra- 

orbitalis der Katze bei verschieden schnellen Abkiihlungen der Hautober- 

fliche. Temperaturiinderungsgeschwindigkeit in a: 0,1 °/sec, in b: 0,5 °/see 
und in c: 0,8 °/sec bis zum Zeitpunkt des Erregungsmaximums. . 


Frequenz von 2 Imp/sec, im Versuch 13 c auf 3 Imp/sec gesun- 
ken. Die Erregung der Receptorentatigkeit im Versuch 13 b 
fangt in 7 Sekunden an, im Versuch 13 c dagegen deutlich in 3 
Sekunden. 

Das Diagramm in Abb. 14 stellt die Impulsfrequenz in einer 
diinnen Nervenpriéparation als Funktion der Zeit bei 3 verschie- 
den steilen Kaltespriingen dar. Die Ausgangstemperatur war 
immer 38°. Bei einem Kaltesprung von etwa 0,8 °/sec bis zum 
Zeitpunkt des Erregungsmaximums wird das Maximum in 15 
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Sekunden erreicht und das Erregungsmaximum betriagt 55 Imp/ 
sec. Bei einem zweiten Kaltesprung von 0,3 °/sec Temperatur- 
inderungsgeschwindigkeit wird das Maximum der Erregung in 
50 Sekunden erreicht, und betriigt 28 Imp/sec. Bei einem drit- 
ten Versuch, wo die Anderungsgeschwindigkeit der Hautober- 
flachentemperatur bis zum Zeitpunkt des Erregungsmaximums 
0,13 °/sec ist, wird die maximale Erregung in 75 Sekunden 
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Abb. 14. Zeitlicher Verlauf der Hautoberflichentemperatur und der 
Gesamtimpulsfrequenz mehrerer Temperaturfasern in einer diinnen 
Préparation des N. infraorbitalis bei der Ratte. 


erreicht und betragt dann 19 Imp/sec. Die deutlich erkennbare 
Erregung in den zwei letzten Versuchen fangt erst 20 Sekunden 
nach Beginn der Abkiihlung an, in dem ersten Versuch schon 
in der ersten Sekunde. Das sehr schnelle Abklingen der Recep- 
torentétigkeit nach dem Erregungsmaximum weist auf eine 
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hohe Empfindlichkeit und oberflachliche Tiefenlage der Recep. 
toren hin. 

Bei steiler werdenden Temperaturspriingen wird das Erre. 
gungsmaximum friiher erreicht und weist héhere Wert der Ent- 
ladung auf. 


d. Bedeutung des Temperaturbereiches. Wenn gleichgrofe 
Temperaturspriinge gleicher Anderungsgeschwindigkeit in ver- 
schiedenen Bereichen der Temperatur, in denen der entspre- 
chende Receptor noch tatig ist, gemacht werden, kann beobach- 
tet werden, da8 die Temperaturspriinge, die im Bereiche der 
maximalen Tatigkeit des Receptors gemacht werden, die grib- 
ten Erregungen in der Receptorentatigkeit hervorrufen. 


Abb. 15 gibt ein Beispiel dafiir. Bei einer diinnen Prapara- | 


tion wurde das Receptorenfeld der Haut der Einwirkung von 
Temperaturspriingen von 36 auf 33°, von 29 auf 27° und von 27 
auf 25° ausgesetzt, die GréBe der Spriinge betrug 3 bzw. 2°. Bei 


konstanter Temperatur von 36° kann man in der Nervenprapa- | 
ration eine Dauerentladung von 0,5 Imp/sec erkennen. Bei © 


einem Kaltesprung von 3° wird in diesem Bereich das Maximum 
der Erregung in 20 Sekunden erreicht und betragt 2,0 Imp/sec. 
Bei einem Temperatursprung von 2° nach abwarts von 29° wird 
das Erregungsmaximum in 7 Sekunden erreicht und betragt 
3,9 Imp/sec. Die Dauerentladung bei dieser Ausgangstempera- 
tur betragt 2,3 Imp/sec. Bei einem Kaltesprung von 2° von der 
konstanten Ausgangstemperatur von 27° wird das Erregungs- 
maximum in 5 Sekunden erreicht und betragt 6,5 Imp/sec. Der 
konstante Ausgangswert der Dauerentladung bei 27° ist 28 
Imp/sec. Es kann beobachtet werden, daB die Temperatur- 
spriinge, die in dem Bereich des positiven Temperaturkoeffi- 
zienten gemacht werden, immer geringere Entladungen hervor- 
rufen, je tiefer im Temperaturbereich der Sprung gemacht wird. 
Es kann noch oberhalb der stationaren Schwelle im Bereiche 
des negativen Temperaturkoeffizienten eine Erregung der Re- 
ceptorentatigkeit durch geniigend groBe Kiltespriinge hervor- 
gerufen werden. 


54 


r Recep. 


las Erre. 
der Ent- 


ichgrofe 
t in ver- 
entspre- 
eobach- 
iche der 
lie 


raipara- | 


ing von 
| von 27 
2°, Bei 
nprapa- 


n. Bei | 


xximum 
mp/see, 
9° wird 
betragt 
m pera- 
yon der 
>gungs- 
c. Der 
ist 28 
eratur- 
-koeffi- 
1ervor- 
t wird. 
2reiche 
er Re- 


1ervor- 


8 ; 
sec? 
$ 5 
3 3 iJ ° 
2 
0 L | 
5 10 15 20 25: sec 
5 35 
| 
Q : 
E 30 + | | 1 


Abb. 15. Zeitlicher Verlauf der Hautoberflichentemperatur und der Im- 
pulsrrequenz in einer diinnen Priparation des N. infraorbitalis bei der 
Ratte bei Kialtespriingen in verschiedenen Temperaturbereichen. 


4. Temperaturspriinge nach aufwarts 


Bei den Temperaturspriingen nach aufwirts kann bei allen 
thermosensiblen Fasern der Gesichtshaut eine Hemmung der 
Titigkeit beobachtet werden. Die Intensitaét des Hemmungspro- 
zesses ist bei steilen und groBen Warmespriingen grdBer als bei 
kleinen und sich langsamer erhéhenden. Ein allgemeines Prin- 
zip des Verhaltens der Thermoreceptoren bei einem Warme- 
sprung stellt die Abb. 3 dar, woraus zu ersehen ist, wie schon 
frilher erwahnt worden ist, daB die Fasern verschiedenen Durch- 
messers in gleicher Weise auf Temperaturspriinge reagieren. Aus 
der Abb. 3 ist auch zu erkennen, da8 die Reaktion der Recep- 
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toren auf einen Warmesprung viel geringer ist als die auf einen 
entsprechenden Kidltesprung. So wird z.B. die konstante End- 
frequenz nach einem Wiarmesprung viel friiher erreicht, als 
nach einem gleichgroBen steilen Kaltesprung. 

Abb. 16 stellt das Verhalten einer diinnen Priparation des N, 
infraorbitalis bei einer Katze dar. In Abb. 16 a wurde ein 
Warmesprung von 18 auf 36° gemacht. Bei diesem Warme 
sprung hért die Entladung nach 3 Sekunden auf, kommt aber 
bei nachfolgender Abkiihlung wieder in Gang. Im Versuch in 
Abb. 16 b wurde ein etwas langsamerer Warmesprung gemacht, 
die Impulse verschwinden hier in 7,5 Sekunden, kommen aber 
bei einer Temperatur von 38° wieder, wenn die Temperatur sich 
noch erhoht. In der Registrierung im Versuche 16 c sinkt die 
Impulsfrequenz erst 18 Sekunden nach Beginn des Warme- 
sprunges, ein Sinken der Impulsfrequenz auf Null geschieht bei 
diesem langsamen Warmesprung iiberhaupt nicht. In dem Ver- 
such in Abb. 16 d, wo der Warmesprung noch langsamer erfolgt, 
wird nur ein sehr schwaches Abnehmen der Impulstiatigkeit 
gesehen. Die Thermoreceptoren in diesem Versuche sind in 
ihrer Reaktion auf Erwarmung auBerordentlich unempfindlich. 
Bei den meisten Thermoreceptoren kann eine véllige Hemmung 
der Tatigkeit schon bei Erwairmungen mit viel geringeren Tem- 
peraturdifferenzen erzeugt werden. 

Ein Beiscpiel fiir das Verhalten der Thermoreceptoren bei 
verschieden groBen Temperaturspriingen nach aufwarts gibt die 
Abb. 17. Bei einer konstanten Temperatur von 18° wird eine 
Dauerentladung von 2,4 Imp/sec in der Préparation gesehen. 
Bei einem Warmesprung von 14° mit einer Temperaturiinde- 
rungsgeschwindigkeit von 1,4 °/sec bis zum Maximum der Hem- 
mung wird innerhalb von 10 Sekunden eine Abnahme der Re- 
ceptorentatigkeit auf 0 gesehen. Die Konstanz der Temperatur 
wird in 15 Sekunden erreicht. Mit Ausnahme von 2 Streu- 
impulsen in der 15. und 20. Sekunde kann innerhalb von 30 
Sekunden noch keine Zunahme der Receptorentatigkeit beob- 
achtet werden. Bei einem zweiten Warmesprung von der Aus- 
gangstemperatur von 18 auf 27° mit einer durchschnittlichen 
Temperaturanderungsgeschwindigkeit von 0,6 °/sec bis zum 
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Abb. 16. Aktionspotentiale einer diinnen Préparation des N. infraorbitalis 
der Katze bei verschiedenen Warmespriingen. 


Anfang der Hemmung wird eine Hemmung der Receptorentatig- 
keit innerhalb von 15 Sekunden erreicht. Mit dem Konstant- 
werden der Temperatur, was innerhalb von 20 Sekunden ge- 
schieht, fingt die Entladung des Receptors wieder an und hat in 
25 Sekunden einen Wert von 0,5 Imp/sec erreicht. Bei einem 
weiteren flacheren Warmesprung von 6°, Ausgangstemperatur 
18°, durchschnittliche Anderungsgeschwindigkeit der Tempera- 
tur bis zum Zeitpunkt der maximalen Hemmung 0,24 °/sec, 
sinkt die Entladungsfrequenz iiberhaupt nicht auf den Wert 0, 
sondern erreicht in 25 Sekunden den Wert der maximalen 
Hemmung von 0,2 Imp/sec. Schon in 30 Sekunden hat die Ent- 
ladung bis zu 0,8 Imp/sec zugenommen. Bei einem noch flache- 
ren Warmesprung von der GréSe 3°, durchschnittliche Ande- 
rungsgeschwindigkeit der Temperatur bis zum Zeitpunkt der 
maximalen Hemmung 0,15 °/sec, wird das Maximum der Hem- 
mung innerhalb von 20 Sekunden erreicht und betragt dann 0,6 
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Abb. 17. Zeitlicher Verlauf der Hautoberflichentemperatur und der 
Impulsfrequenz in einer diinnen Priparation des N. infraorbitalis der Ratte 
bei verschiedenen Warmespriingen. 


Imp/sec. Die sofortige deutliche Zunahme der Receptorentitig- 
keit in den nachsten 5 Sekunden auf 1,2 Imp/sec ist aus dem 
Diagramm deutlich ersichtlich. 

Bei den groBen, steilen Temperaturspriingen nach aufwarts 
ist die sofortige Abnahme der Tatigkeit, das zeitlich friihere 
Erreichen der Hemmung, das langere Andauern der impuls- 
freien Periode und das langsamere Erreichen des konstanten 
Endwertes nach dem Temperatursprung sehr deutlich zu unter- 
scheiden von den sich langsamer erhGhenden Warmespriingen. 
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Bei den Warmespriingen besonders in den tieferen Tempe- 
raturbereichen kann iiberhaupt, falls die Spriinge relativ klein 
und flach sind, kein deutliches Nachlassen der Entladung 
gesehen werden, was deutlich in den Abb. 16 und 17 zu sehen 
ist. Es kann also wahrend der Erwaérmung noch eine deut- 
liche Entladung der Thermoreceptoren gesehen werden. 

In ihrer Reaktionsart auf Erwarmung wie auf Abkiihlung, 
weisen die Thermoreceptoren sehr groBSe individuelle Unter- 
schiede auf, was natiirlich auch mit der Tiefenlage der Recep- 
toren im Zusammenhang steht. 

Bei den Einzelfasern ist die Untersuchung der Reaktionsart 
auf Warmespriinge besonders in den tieferen und in den héhe- 
ren Bereichen der Receptorentatigkeit wegen der langsamen 
Impulsfrequenz schwierig. 


5. Das Verhalten der Thermoreceptoren bei hohen 
Temperaturen 


Oberhalb der stationaren Schwelle, d.h. bei einer Hautober- 
flachentemperatur von héchstens 44° kann keine Dauertatigkeit 
der Thermoreceptoren bei konstanten Temperaturen mehr 
gesehen werden. Eine Entladung von Nervenfasern, die den 
bei den tiefen Temperaturen vorkommenden Kéilteschmerz- 
fasern entsprachen, ist von uns bisher nicht beobachtet worden. 
Bei der Erhdhung der Hautoberflachentemperatur auf ein kon- 
stantes Niveau von 55—65° kann eine Entladung in Nerven- 
fasern wieder gesehen werden. Diese Entladung wird als »para- 
doxale» Entladung der Thermoreceptoren bezeichnet. (Dodt 
1953 a). Die Schwellentemperatur der Thermoreceptoren bei 
paradoxaler Entladung ist variabel, sie variiert zwischen 55 und 
65°. Bei weiterer Erhéhung der Hautoberflichentemperatur 
auf 70—80° kénnen durch die Hitze auch die Beriihrungsfasern 
zu kurzer, phasischer Entladung gebracht werden. Oberhalb 
von dieser Temperatur ist keine Tatigkeit der Nervenfasern 
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mehr zu sehen. Bei nachfolgender Abkiihlung kann keine 
Entladung der Receptoren mehr beobachtet werden, bei diesen 
Temperaturen werden also alle in der Haut befindlichen Recep- 


toren irreversibel geschadigt. 
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IV. BESPRECHUNG 


1. Spezifitit der Thermoreceptoren der Haut 


Bei den Thermoreceptoren der Haut ist die relativ groBe 
Empfindlichkeit gegeniiber Druckreizen, die noch als verhiltnis- 
maBig klein und physiologisch zu bezeichnen sind, auffallend. 
Weil sich natiirlich jedes Sinnesorgan durch einen iiberschwel- 
ligen Reiz »inadaquat» reizen l48t, mu8 auch die Spezifitat der 
Receptoren der Peripherie als durchaus relativ betrachtet 
werden. 

Uns ist aus dem taglichen Leben bekannt, da8 Druck- und 
Temperaturempfindungen oft gleichzeitig auftreten. Beim An- 
fassen eines Gegenstandes wird uns nicht nur die Konsistenz 
sondern auch die Temperatur desselben gleichzeitig bewuBt. 
Reine drucklose Temperaturempfindungen kommen normaler- 
weise nur durch Strahlung vor, wahrend schon die kleinsten 
Luftbewegungen eine gewisse Druckempfindung im Zusammen- 
hang mit dem Auftreten einer Temperatureinpfindung hervor- 
rufen. 

Nach den Untersuchungen von Hensel (1956) kénnen auch 
die meist spezifischen Thermoreceptoren durch intensive Druck- 
reize beeinflu8t werden. Umgekehrt ist uns auch bekannt, da8 
Druckreceptoren durch Temperaturreize erregt werden kénnen 
(Hensel, Zotterman 1951f). Die alte wohlbekannte Webersche 
Beobachtung iiber die scheinbare Schwere der kalten Gewichte 
la8t uns vermuten, da8 die »inadiiquate» Reizung der Druck- 
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treten einer Temperaturempfindung spielt (Weber 1851). 
Von sinnesphysiologischen Untersuchungen ist bekannt, da8 

bei den tieferen Temperaturen die Empfindung von Kalte immer 

mehr oder weniger schmerzhaft ist. Die Schwellenwerte fiir 


receptoren durch Temperaturreize eine gewisse Rolle beim Auf- f 


das Auftreten des Kialteschmerzes am Gesicht betragen Werte | 
bis zu 16° nach Angaben von Schriever (1928 a). Es wird von | 
ihm betont, daB ein Erléschen des Kalteschmerzgefiihles nicht | 


vorkommt. 


Es wird von vielen Forschern angenommen, daB beim dump- | 


fen Kalteschmerz schmerzhafte Gefa8spasmen eine wesentliche 
Rolle spielen (Wolff, Hardy 1941). Die Lokalisation des Kilte- 
schmerzes ist unscharf. In Temperaturbereichen unterhalb von 
25° Hautoberflachentemperatur ist das Vorkommen von klein- 
kalibrigen hochfrequenten thermisch empfindlichen Fasern hiu- 
fig. Aus den friiher erwahnten Griinden ist anzunehmen, da8 
diese Fasern Kilteschmerz iibermitteln. Das in Tatigkeittreten 
von neuen Fasern dieser Art bei tieferen Temperaturen ist 
von uns oft beobachtet worden. 

Wenn wir annehmen, was nach den heutigen sinnesphysiolo- 
gischen und elektrophysiologischen Befunden sicherlich még- 
lich ist, daB die Intensitét der Empfindung der Temperatur 
durch die pro Zeiteinheit an das Zentralorgan gelangende An- 
zahl der Temperatur iibermittelnden Impulse bestimmt wird 
(Hensel, Zotterman 1951 c), wird die Empfindung der ver- 


mehrten Kilte bei konstanten Temperaturen von dem statio- | 
naren Schwellenwert ab bis zum Maximum der Entladung der | 


Thermoreceptoren in den Nerven durch die Zunahme der 
Impulsfrequenz der Thermoreceptoren hervorgerufen. In den 
Temperaturbereichen unterhalb des Maximums der stationdren 
Entladung der Thermoreceptoren wird das Gefiihl der vermehr- 
ten Kialte z.T. durch die Tatigkeit der eigentlichen Thermo- 
receptoren, z.T. durch das allméhliche in Tatigkeittreten von 
Kialteschmerzfasern iibermittelt. In Temperaturbereichen, in 
denen keine Dauertitigkeit der Thermoreceptoren mehr vor- 
kommt, besteht nur das reine andauernde Kalteschmerzgefiihl. 
Wenn die Haut erfriert, verschwindet auch durch das Nach- 
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lassen der Tatigkeit der Kalteschmerzfasern das Kilteschmerz- 


gefiihl. In wieweit das in Tatigkeittreten von den eigentlichen 
Thermoreceptoren bei sehr tiefen Temperaturen Bedeutung fiir 
das Hervorrufen des Kalteschmerzes hat, ist nicht bekannt (vgl. 
Dodt 1953 a). 

Weil uns bisher noch keine elektrophysiologischen Befunde 
iiber das Verhalten der Thermoreceptoren bzw. der Kilte- 
schmerzfasern beim Menschen vorliegen, miissen die Befunde 
bei den Tieren nur als richtungsgebend betrachtet werden. 

Die Dauerentladung aller thermosensiblen Fasern hért ober- 
halb von 44° Hautoberflachentemperatur auf. Befunde, die das 
Vorkommen von Warmeschmerzfasern gleicher Art wie die 
Kialteschmerzfasern vermuten lieSen, sind von uns nicht beob- 
achtet worden. Die von uns ausgefiihrten Versuche iiber das 
Verhalten der intakten Katzen bei Temperaturreizen (Boman 
1958) zeigen, daB die Katzen noch Hautoberflichentemperatu- 
ren von 50° ertragen kénnen, die beim Menschen am Gesicht 
sehr schmerzhaft sind. Es ist von Skouby (1951) festgestellt 
worden, daB die Schwelle fiir das Auftreten eines Wiarme- 
schmerzefiihls beim Menschen zwischen 47,1 und 48,5° liegt. 

Das »paradoxale» Kiltegefiihl, das deutlich unter gewissen 
Versuchsverhiltnissen z.B. durch Eintauchen der Hand in heis- 
ses Wasser hervorgerufen werden kann, (Hahn, Boshamer, 
Goldscheider 1927), ist durch die »paradoxale» Entladung der 
Thermoreceptoren bei hohen Temperaturen zu verstehen. Das 
nachfolgende Warmeschmerzgefiihl wird wahrscheinlich durch 
Schmerzfasern iibermittelt. Beim Hervorrufen einer Heifemp- 
findung spielt wahrscheinlich auch die gleichzeitige Erregung 
der Thermoreceptoren und der Schmerzfasern eine wesentliche 
Rolle. Das Wesen der Heifempfindung ist weder psycholo- 
gisch noch physiologisch erklart (Hensel 1952 c). 

Bei den thermosensiblen Fasern kénnen sehr groBse Unter- 
schiede in der Empfindlichkeit gegeniiber thermischen Reizen 
beobachtet werden. Ein Kaltesprung kann eine voriibergehende 
Entladung hervorrufen, die 70-fach ist im Vergleich zu der 
stationiren Dauerentladung des Thermoreceptors bei der kon- 
stanten Ausgangstemperatur (vgl. Abb. 2). Ein Warmesprung 
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gleicher GréBe und Steilheit ruft manchmal nur einen viel 
kleineren Effekt hervor (Abb. 3), was natiirlich dadurch 
bedingt ist, daB die Anfangsfrequenz schon ziemlich niedrig ist, 
Es wird auch manchmal beobachtet, da8 die Impulsfrequenz bei 
relativ kleinen und sich langsam erhédhenden Warmespriingen, 
besonders in den kilteren Bereichen der Temperatur, iiberhaupt 
nicht auf den Wert 0 sinkt, sondern es wird nur eine gewisse 
Abnahme der Tatigkeit beobachtet (Abb. 16). 


Weil die iiberschieBende Erregung der Thermoreceptoren bei } 
Kaltespriingen sowohl durch die Zunahme der Impulsfrequenz [ 
der Einzelfaser als durch das in Tatigkeittreten von neuen Tem- | 
peraturfasern zustande kommt, (Abb. 2) ist es leicht zu ver- | 
stehen, da man bei Fasern, die aus Hautgebieten stammen, wo [ 


die Anhaufung der Thermoreceptoren gro8 ist, durch Kalte- 
spriinge deutlichere Effekte hervorrufen kann, als in den Fallen, 
in denen sie aus Hautgebieten stémmen, wo die Anhaufung 
geringer ist. Es ist histologisch nachgewiesen worden, da8 
eine einzelne sensible Faser mehrere Nervenendigungen ver- 
sorgen kann, und da8 sehr haufig Anastomosen zwischen den 
sensiblen Fasern der Haut vorkommen (Weddel 1941). Die 
Intensitat des Erregungsprozesses bei einem Kéaltesprung ist 
natiirlich auch von der Tiefenlage und von der individuellen 
Empfindlichkeit der Thermoreceptoren abhangig. 


2. Untersuchungen iiber die Dauerentladung der 
Thermoreceptoren 


Bei konstanter Temperatur zeigen alle Thermoreceptoren 
eine Dauertatigkeit, die beliebig lange fortsetzt und zeitlich nur 
durch das Absterben des Priparates begrenzt ist. Diese Eigen- 
art der Thermoreceptoren ist bei den Lorenzinischen Ampullen 
von Hensel (1955), bei den Kaltereceptoren der Warmbliiter- 
zunge von Hensel, Zotterman (1951 c) und bei den Thermo- 
receptoren der 4uBeren Haut von Hensel (1952 b) nachgewiesen 
worden. Dieselbe Tatsache wurde in unseren Versuchen immer 
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bestiitigt. Normalerweise kommen ganz konstante Temperatu- 
ren bei langerer Andauer fast nie in Frage, z.B. die kleinsten 
Luftbewegungen kénnen schon die Thermoreceptoren erregen. 
Die Gesamtanzahl pro Zeiteinheit der aus allen thermosensiblen 
Gebieten des Kérpers stammenden Thermoimpulse ist Funktion 
mehrerer Faktoren, von denen wir heute wenigstens folgende 
kennen: die Temperatur als solche, die GréBe des Temperatur- 
sprunges, die Anderungsgeschwindigkeit der Temperatur, die 
Zeit, in der sich die Haut auf die Ausgangstemperatur adap- 
tiert und das Milieu (Wasser, Luft) in dem die Temperatur- 
empfindung auftritt. In wieweit Akklimatisation, Durchblu- 
tung und die mehr oder weniger oft vorkommenden pathologi- 


schen Zustinde der Haut diese Gesamtanzahl beeinfluBen, ist . 


heute noch nicht bekannt. Wenn nicht der ganze Kérper der 
Einwirkung von Temperaturreizen ausgesetzt wird, sondern 
mehr oder weniger lokale thermische Reize vorkommen, was der 
Fall ist bei den meisten sinnesphysiologischen Versuchen iiber 
den Temperatursinn, kommen zu den fiir das Hervorrufen einer 
Temperaturempfindung bedeutenden ReizgréBen, die oben 
erwihnt worden sind, noch Faktoren dazu: Die GréBe der 
Reizflache und die anatomische Lage des Sinnesfeldes, was 
natiirlich mit der Tiefenlage, der individuellen Empfindlichkeit 
der Receptoren und mit der Dichte derselben zusammenhingt. 
Eine Bedeutung hat auch die ‘Tatsache, ob die Empfindung 
drucklos oder unter Druck hervorgerufen wird. 

In wieweit die Vorginge, die bei Variierung der oben 
erwahnten Reizfaktoren sich in den peripheren Thermorecep- 
toren abspielen, zu unserem BewuStsein kommen, ist nicht 
bekannt. Die Intensitét einer Temperaturempfindung wird 
gréBer, wenn die ReizgréBen in der Richtung verindert wer- 
den, so daB ein gréBerer Effekt in der Receptorentitigkeit 
hervorgerufen wird, dh. Erregung bei einem Kéiltesprung, 
Hemmung bei einem Warmesprung. 

Elektrophysiologisch kann nachgewiesen werden, da8 eine 
volle Tatigkeit der Thermoreceptoren sicher noch bei Tempera- 
turen vorhanden ist, wenn eine véllige Adaptation der Tempe- 
raturempfindung vorhanden ist. Weil die thermoregulatorische 
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Tatigkeit der Thermoreceptoren keineswegs bei Adaptation auf. 
hért, ist anzunehmen, da8 das Auftreten einer thermischen 
Empfindung nicht immer notwendig ist fiir die Umstellung der 
Thermoregulationsprozesse (Thauer 1939, Hensel, Zotterman 
1951 c). 

Weil wir durch unsere Kleidung gegen die Einwirkung der 
Temperaturspriinge ziemlich geschiitzt sind, kommen die plétz- 
lich auftretenden Temperaturempfindungen meistens nur durch 
die sehr thermoempfindlichen Hautgebiete, die vom Trigeminus 
versorgt werden, in Frage. Die Sonderstellung des Trigeminus- 
gebietes in der Thermoreception und -regulation ist durch 
die groBe Dichte der Thermoreceptoren verstandlich. Die von 
uns ausgefiihrten Experimente iiber das Verhalten der Katzen 
bei thermischen Reizen nicht schmerzhafter Natur, zeigen deut- 
lich, da8B die fiir das Hervorrufen einer vermutlichen Warme- 
wahrnehmung notwendigen Warmespriinge im Trigeminusge- 
biet viel kleiner sind als sonst an der Haut (Boman 1958). Das 
ist zu verstehen, weil das diinner behaarte Gesichtsgebiet weni- 
ger geschiitzt ist gegen Temperatureinwirkungen, als die dick 
behaarte Haut sonst. 


3. Untersuchungen iiber die Abhangigkeit der Entladung 
von variablen konstanten Temperaturen 


Bei konstanter Temperatur ist die Entladungsfrequenz eines | 


Thermoreceptors allein durch die Temperatur als solche be- 
stimmt. Diese Tatsache ist bei den Thermoreceptoren der 
Lorenzinischen Ampullen von Hensel (1955) festgestellt worden 
und bei den Kaltreceptoren der Warmbliihrten von Hensel, 
Zotterman (1951 c). Die von uns ausgefiihrten Untersuchungen 
zeigen deutlich, daB dieses auch fiir die Thermoreceptoren der 
Haut gilt. Die Lorenzinischen Ampullen zeigen eine regel- 
maBige Dauerentladung bei konstanten Temperaturen zwischen 
2 und 34°, ihr Frequenzmaximum haben sie zwischen 15 und 
23°. Die Kaltreceptoren der Warmbliiterzunge zeigen eine 
regelmaBige Dauerentladung zwischen 10 und 41°, Frequenz- 
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maximum zwischen 25 und 35°. Bei den Thermoreceptoren der 
Haut liegt die Dauertitigkeit zwischen 10 und 44°, das Fre- 
quenzmaximum zwischen 22 und 32°. Diesen Werten nach ist 
zu vermuten, da8 die stationire Entladungskurve sich der Um- 
gebungstemperatur entsprechend verandert. Die Temperatur 
des Wassers, in dem sich die Haifische befinden ist natiirlich 
niedriger, als die des Katzenmauls. Die gewéhnliche Hautober- 
flichentemperatur der Versuchstiere bei 22° Zimmertemperatur 
(Lufttemperatur der Tierstille) betragt 28° im Gesichtsgebiet. 
Wie sich die stationare Entladungskurve der Thermoreceptoren 
der Haut bei Warmbliitern verschiedener Umgebung, d.h. bei 
den Polartieren im Verhialtnis zu Tieren der Tropen verhilt, 
bzw. wie sie sich bei Akklimatisation verindert, ist bis heute 
noch nicht bekannt. 

Ober- und unterhalb der maximalen Entladungsfrequenz 
nimmt die Dauertatigkeit der Thermoreceptoren wieder ab. Die 
stationire Schwelle bei den Thermoreceptoren der Haut liegt, 
wie schon friiher erwahnt, héchstens bei 44°. Bei den Thermo- 
receptoren kénnen in der Einzelfasertatigkeit im maximalen 
stationiren Temperaturbereich sehr gro8e Variationen gesehen 
werden, die héchste beobachtete Frequenz betrug bei einer 
Einzelfaser 8 Imp/sec, die niedrigste etwa 0,1 Imp/sec. Diese 
groBen Unterschiede in der Maximalentladungsfrequenz wurden 
auch bei den Lorenzinischen Ampullen beobachtet, sie variieren 
zwischen 65 Imp/sec und 4 Imp/sec. Bei den Kaltreceptoren 
der Zunge ist diese Variationsbreite etwas kleiner, zwischen 
9,8 Imp/sec und 4 Imp/sec. 


4. Untersuchungen iiber die Bedeutung der Adaptationszeit 


Es wurde schon von Goldscheider (1898) folgende Beob- 
achtung gemacht: Tauchte er einen Finger in Wasser von 40° 
und nach etwa 10 Sekunden in Wasser von 15° gleichzeitig mit 
dem entsprechenden Finger der anderen Hand, der sich in der 
Luft befunden hatte, so erkannte der vorgewarmte Finger die 
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Kialte weniger gut. Elektrophysiologisch wurde dieselbe Tat- 
sache bei der Receptorenerregung von Hensel (1953 b) bewie- 
sen. Elektrophysiologischen Untersuchungen nach ist der Pro- 
ze8 der Riickbildung der Hemmung zeitlich begrenzt. LEinige 
Zeit nach dem Anfang des Hemmungsprozesses kénnen auch 
groBe und steile Kaltespriinge nur geringe Effekte in der Recep- 
torentatigkeit hervorrufen. Mit der Zeit klingt dieser Prozef 
allmahlich ab und bei gleichen Kialtespriingen kénnen wieder 
gleich groBe iiberschieBende Erregungsprozesse beobachtet wer- } 
den. Die Riickbildung der Tatigkeitsbereitschaft ist bei ver- [ 
schiedenen Thermoreceptoren verschieden. Weil die iiber- 
schieBende Erregung teilweise durch die Frequenzerhéhung der 
Einzelfaser, teilweise durch das Eintreten der Tatigkeit von 
neuen Temperaturfasern zustande kommt, kénnen durch glei- [ 
che Kialtespriinge bei verschiedenen Adaptationszeiten oft sehr 
verschiedene Effekte hervorgerufen werden. Am leichtesten 
adaptieren sich auf die hdhere Temperatur die hochempfindli- 
chen Thermoreceptoren, die eine oberflachliche Tiefenlage 
haben. Dadurch ist zu verstehen, daB bei einem erneuten Kilte- 
sprung zuerst die am leichtesten adaptierenden Receptoren in 
Tatigkeit treten. Weil der Riickbildungsproze8 bei den anderen 
noch nicht beendet ist, verlaufen in diesen Receptoren nur 
unterschwellige Prozesse wahrend der Abkiihlung: der Effekt 
der Abkiihlung bleibt kleiner. Im GroBen und Ganzen wird 
beobachtet, daB die Riickbildung des Hemmungsprozesses bei 
den Hautthermoreceptoren schneller geschieht, als bei den 
Thermoreceptoren der Zunge (Hensel 1953 b). Die a4uBere Haut 
ist ja auch standig der Einwirkung von sich verandernden Tem- 
peraturreizen ausgesetzt. 


5. Untersuchungen iiber die Bedeutung der GréBe des 
Temperatursprunges 


Bei zunehmender Temperaturdifferenz zwischen dem Aus- 
gangs- und Endwert des Temperatursprunges, nimmt die Fre- 
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quenz der Temperaturfasern zu. Weil es bei der Reizung der 
Haut nicht médglich ist, rechteckige Temperaturspriinge zu 
erzeugen, ist die Wirkung der Gré8e des Temperatursprunges 
auf die Receptorentatigkeit immer mehr oder weniger mit der 
Wirkung der Temperaturanderungsgeschwindigkeit verbunden. 
Die Tatsache, daB gréBere Temperaturspriinge entweder mit 
derselben Ausgangs- oder Endtemperatur gréBere Effekte in 
der Thermoreceptorentatigkeit hervorrufen, ist elektrophysiolo- 
gisch bekannt, sowohl von den Untersuchungen iiber die Loren- 
zinischen Ampullen als iiber die Kaltreceptoren der Zunge der 
Warmbliiter. Wie schon friiher erwahnt worden ist, lauft die 
Hautoberflachentemperatur der tatsichlichen Reiztemperatur 
immer nach, die Temperaturbewegungen innerhalb der Haut 
sind in der Tiefenlage der Thermoreceptoren sehr viel lang- 
samer, wie aus den thermoelektrischen Messungen von Hensel 
(1950 a) hervorgeht. Liegt die Endtemperatur bei einem Kalte- 
sprung unterhalb der stationiiren Schwelle der Kalteschmerz- 
fasern (vgl. Abb. 4, 11) treten sie auch in Tatigkeit. Dieses ist 
uns ja auch von den Tatsachen bekannt, da8 beim Anfassen 
eines kalten Gegenstandes zuerst die Empfindung der reinen 
Kilte und erst spater das unangenehme Gefiihl des Kiilte- 
schmerzes hervorgerufen wird. Beim Anfassen eines war- 
men Gegenstandes ist uns dieselbe Tatsache bekannt: das Auf- 
treten einer Warmeenpfindung mit einem eventuell nachfolgen- 
den Wdarmeschmerzgefiihl, wenn die Temperatur des Gegen- 
standes den Schwellenwert des Wiarmeschmerzes _iibertritt. 
Beim Hervorrufen einer »paradoxalen» Kialteempfindung spielt 
wahrscheinlich die kurze phasische Erregung der Thermorecep- 
toren die entscheidende Rolle. (Dodt 1953 a). 


6. Untersuchungen iiber die Bedeutung der Anderungsge- 
schwindigheit der Temperatur 


Die Empfindung der Kilte bzw. Warme tritt bei schnellen 
Temperaturanderungen friiher ins BewuBtsein, was in sinnes- 
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physiologischen Untersuchungen festgestellt worden ist (Hensel 
1950 b). Das unangenehme Kiltegefiihl beim Tauchen in kal- 
tes Wasser und das allmahliche Abklingen des selben ist be- 
kannt. Hensel (1953 b) fand in seiner Untersuchung, da8 das 
Erregungsmaximum bei verzégerten Abkiihlungen wesentlich 
spater erreicht wird und seiner Form nach kleiner und aus- 
gedehnter ist. Dieselbe Tatsache ist auch in unseren Versuchen 
bestatigt worden. Wir konnten feststellen, da8 das in Tatigkeit- 
treten von neuen Temperaturfasern bei schnellen Abkiihlungen 
immer deutlicher wird. Unter normalen Reizbedingungen kom- 
men an der Haut natiirlich nur sehr langsame Temperatur- 
spriinge in Frage, auch beim schnellen Wechseln von einem 
warmen Zimmer in die kalte Luft. Diese Temperaturspriinge 
werden noch durch Kleidung und Kérperhaltung, Schwei8- 
absonderung usw. gemildert. 


7. Untersuchungen iiber die Bedeutung des 
Temperaturbereiches 


Wie schon friiher erwahnt worden ist, spielt die Tatsache, in 
welchem Temperaturbereich Temperaturspriinge gleicher Steil- 
heit und GréBe sich abspielen eine bedeutende Rolle fiir die 
Erregung bzw. Hemmung der Thermoreceptoren. Die gréBte 
Erregung der Receptorentatigkeit kann in dem Bereich der 
maximalen stationdren Tatigkeit des Thermoreceptors durch 
gleichgroBe Kaltespriinge hervorgerufen werden. In den war- 
meren Bereichen der stationdren Entladung wird ein deutli- 
cherer Effekt, ein friiheres Verschwinden der Thermoimpulse 
und eine langere Andauer des impulsfreien Intervalls durch 
einen Warmesprung zur Folge haben, als bei Warmespriingen 
gleicher GréBe und Steilheit in den entsprechenden tieferen 
Bereichen der stationiren Entladung. In den sinnesphysiologi- 
schen Untersuchungen von Hahn et al. (1927) ist festgestellt 
worden, daB in den warmeren Bereichen der Temperatur ein 
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kleinerer Warmesprung ist, um eine Warmeempfindung 
hervorzurufen, als in den kalteren Bereichen. 

Bei den Kaltespriingen in den oberen Bereichen der statio- 
paren Entladungskurve wird das Maximum der Receptoren- 
erregung spater erreicht und ist seiner Form nach flacher und 
ausgedehnter. Es ist in vielen sinnesphysiologischen Unter- 
suchungen festgestellt worden (Hahn 1949), daB in den héhe- 
ren Bereichen der Hautoberflachentemperaturen gréBere Kilte- 
spriinge notwendig sind fiir das Hervorrufen einer Kalteemp- 
findung, als in den Bereichen der normalen Hautoberflachen- 


temperaturen. 


8. Die Befunde im Sinne der Temperatursinnestheorien 


Die von Johannes Miiller (1840) vertretene Auffassung iiber 
die »Spezifitat der Sinnesenergien» wurde die Grundlage fiir die 
Hypothese v. Freys (1895) nach der jede von den vier »Haupt- 


| qualitaten» des Hautsinnes ihre spezifischen, voneinander scharf 


abgegrenzten Empfanger in der Haut haben. Dieser Hypothese 


nach kommen in den thermosensiblen Haut- und Schleimhaut- 
isache, in | 


schichten Receptoren vor, von denen die Kaltreceptoren Kilte, 
die Warmreceptoren Warme iibermitteln. Die gréBte Unterstiit- 
zung fiir die Auffassung, dass zwei getrennte Temperaturner- 
vensysteme die Empfindungsqualitaten »Warme» und »Kilte» 
iibermitteln, diirfte die Entdeckung von Warme-, bzw. Kalte- 
punkten sein. (Blix 1884, 1885 und Goldscheider 1887, 1898). 
Zwar ist es fiir viele Forscher erstaunlich gewesen, da8 die 
Empfindungsqualitaten »Warme» und »Kilte», die nur als rela- 
tive GréBen physikalisch zu betrachten sind, durch ihre spezifi- 
schen Nerven iibermittelt werden. (Hagen, Knoche, Sinclair, 
Weddell 1953, Tyrrell, Taylor, Williams 1954, Weddell 1955, Sin- 
clair 1955). 

Wiahrend die Kaltreceptoren der Lorenzinischen Ampullen 
und der Warmbliiterzunge elektrophysiologisch sehr genau 
untersucht worden sind, wissen wir von den Warmreceptoren 
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noch wenig. Die von Dodt, Zotterman (1952 a) ausgefiihrten 
Untersuchungen zeigen, da8 das Vorkommen der Warmrecep- 
toren viel seltener ist als das Vorkommen der Kaltreceptoren, 
Den sinnesphysiologischen Untersuchungen von Aschenbrenner 
(1953) nach sind die Unterschiedsschwellenwerte fiir Warme- 
und Kalteempfindung an der menschlichen Zunge gleich groB. 

Von Bullock, Diecke (1956) sind Untersuchungen iiber die 
Infrarotreceptoren der Klapperschlangen ausgefiihrt worden. 
Diese. Receptoren, die als Warmreceptoren zu betrachten sind, 
unterscheiden sich doch sehr deutlich von den Thermorecepto- 
ren der Warmbliiter durch ihre au8erordentlich groBe Emp- 
findlichkeit gegeniiber Wairmestrahlung. Diese thermosensiblen 
Sinnesorgane miiBen darum als »Infrarotaugen» betrachtet 
werden, deren Funktion véllig anders ist als die Funktion der 
Thermoreceptoren der Warmbiliiter. 

Die von uns ausgefiihrten Untersuchungen iiber die thermi- 


sche Empfindlichkeit des Trigeminusgebietes bei intakten, un- 


narkotisierten Katzen (Boman 1958) zeigen, da8 eine deutliche 
Empfindung der Warme bei den Katzen im Gesichtsgebiet vor- 
handen ist. Nach diesen Untersuchungen ist eine geringe Er- 
warmung von 2—3° Hautoberflichentemperatur ausreichend, 
um eine Anderung im Verhalten bei den Tieren hervorzurufen. 
Die thermische Unempfindlichkeit der anderen Hautpartien ist 
dagegen auffallend. 


Reaktion einer Temperaturfaser nach Art eines Warmerecep- | 


tors ist von uns nicht beobachtet worden auch beim Durch- 
suchen aller Aste des N. infraorbitalis. Das vermutliche Nicht- 
vorhandensein der spezifischen Warmereceptoren im Gesichts- 
gebiet trotz hoher Warmeempfindlichkeit fiihrt uns zu der Ver- 
mutung, dass eine Warmeempfindung durch Nachlassen der 
Tatigkeit der Thermoreceptoren und Kalteempfindung durch 
Erregung der Thermoreceptoren hervorgerufen wird. Das Vor- 
handensein eines einheitlichen Temperaturnervensystems ist 
schon von Hering (1877) vermutet worden. 

Die von Dodt (1956) und von Boman, Hensel, Witt (1957) 
ausgefiihrten Untersuchungen iiber die hemmende Einwirkung 
der Kohlensadure auf die Tatigkeit der Thermoreceptoren der 
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Katzenzunge stimmen gut iiberein mit der bekannten Tatsache, 
da8 Kohlendioxyd in Gasform in der Mundhiohle eine deutliche 
Warmeempfindung hervorruft. 

Wie ist das Vorkommen von Wirme- bzw. Kaltepunkten am 
menschlichen K6rper zu verstehen? 

Nach den heutigen histologischen Forschungsergebnissen 
(u.a. Weddell 1955) besteht das anatomische Substrat der Re- 
ceptoren der Haut aus einem undifferenzierten Nervennetz, das 
is seiner Dichte und Tiefenlage, sowie auch in seiner Empfindli- 
chkeit geneniiber Reizen thermischen Charakters weitgehende 
Unterschiede aufweist. Beim Untersuchen von »Kaltpunkten» 
mit Thermoden kleiner Reizflache werden die meist oberflachli- 
chen und auf Kiltereize gut ansprechenden Teile des thermo- 
sensiblen Nervennetzes gereizt, wobei die Druckwirkung der 
Thermode den Reiz noch erhéht. Als »Warmpunkte» sind Teile 
des Nervennetzes zu betrachten, die sich besonders gut durch 
Erwarmung in ihrer Dauertitigkeit hemmen lassen. Die Anzahl 
und die topographische Lage der Kalte- und Warmepunkte wird 
auBerdem noch durch den Zustand der Haut beeinflu8t: Adap- 
tation, Hautoberflachentemperatur und Durchblutung, indem 
sich die Tatigkeit und Reaktionsart der Receptoren durch Varia- 
tion dieser GréBen weitgehend verandern kann. 


9. Zusammenstellung 


Uber die bekannten Tatsachen im Verhalten der Thermo- 
receptoren der Haut und der Warmbliiterzunge geben wir 


folgende Zusammenstellung: 


Kaltreceptoren der Zunge Thermoreceptoren der Haut 


(nach Hensel) 


1. Weniger unempfindlich ge- 
gen mechanische Reize 

2. Meistens unregelmaBige Im- 
pulsfolge der Einzelfasern 


1. Unempfindlich gegen me- 
chanische Reize 

2. RegelmaBige Impulsfolge 
der Einzelfaser bei kon- 
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stanter Temperatur zwi- 
schen 10 und 41° 

. Frequenzmaximum der Ein- 
zelfaser meist zwischen 25 
und 35°, Maximalfrequenz 
bis 9,8 Imp/sec. 


. Schnelle Abkiihlung _be- 
wirkt iiberschiessende Fre- 
quenzerhéhung 


. Schnelle Erwarmung 
wirkt spiegelbildlich zu 4 
verlaufende Hemmung 


. Eine Temperaturfaser ver- 
sorgt vermutlich einen oder 
wenige Receptoren 


bei konstanter Temperatur 
zwischen 10 und 44° 


. Frequenzmaximum der Ein- 


zelfaser meist zwischen 23 
und 30°, Maximalfrequenz 
sehr variabel bis 8 Imp/sec. 


. Schnelle Abkiihlung bewirkt 


iiberschiessende Frequenz- 
erhéhung 


. Schnelle Erwarmung be- 


wirkt Hemmung der Fre- 
quenztiatigkeit, die meistens 
geringer ist als die entspre- 
chende Erregung 


. Eine Temperaturfaser ver- 


sorgt vermutlich viele Re- 
ceptoren 


1. 
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1. Die Aktionspotentiale aus afferenten Nervenfasern des N. 

er ver infraorbitalis bei Hunden, Katzen und Ratten wurden unter 

le Re- gleichzeitiger Registrierung der Hautoberflichentemperatur 
registriert. Es wurde ein Reizgerit konstruiert, das beliebige 
konstante Temperaturen und Temperaturspriinge an der 
Hautoberflache drucklos erzeugen lieB. 

2. Bei konstanten Temperaturen zeigen die thermosensiblen 
Fasern der Gesichtshaut meistens eine unregelmaBSige Dauer- 
entladung zwischen 10 und 44°. Das Frequenzmaximum 
liegt im Bereich 27 + 3° bei allen Versuchstieren und ist bei 
verschiedenen Fasern verschieden. Die héchste beobachtete 
Maximalfrequenz betrug bis zu 8 Imp/sec, die niedrigste bis 
zu 0,1 Imp/sec. In Temperaturbereichen unterhalb von 25° 
ist das Vorkommen von kleinkalibrigen hochfrequenten 
Kialyteschmerzfasern gewodhnlich. In Temperaturbereichen 
oberhalb 60° Hautoberflachentemperatur kann eine phasi- 
sche Entladung der Thermoreceptoren beobachtet werden. 

3. Bei Temperaturspriingen nach abwarts zeigen alle Thermo- 
receptoren der Haut eine Zunahme der Titigkeit, die durch 
Erhéhung der Entladungsfrequenz der Einzelfaser und durch 
das in Tatigkeittreten von neuen Fasern zustande kommt. 
In ihrer Tatigkeit zeigen die Thermoreceptoren eine aus- 
gesprochene Synchronisation. Bei Temperaturspriingen nach 
aufwiarts zeigen alle Thermoreceptoren eine Hemmung der 
Tatigkeit, die geringer ist, als die durch Kialtespriinge er- 
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zeugte Erregung. Ein Verhalten nach Art eines Warmrecep- 
tors ist nicht beobachtet worden. 


. Der durch Temperaturspriinge hervorgerufene Effekt bei 


demselben Receptor ist von der Zeit der Adaptation, von der 
GréBe des Temperatursprunges, von der Anderungsge- 
schwindigkeit der Temperatur und von dem Bereich der 
Temperatur in dem der Temperatursprung gemacht wird, 
abhangig. Bei Zunahme der Intensit&ét des Reizes wird bis 
zu einer gewissen Grenze der durch Temperaturreiz hervor- 
gerufene Effekt zeitlich friiher erreicht, und er ist in seiner 
Intensitaét groéBer. 


Die Befunde lassen an die Dualitat der Temperaturnerven 
zweifeln und deuten in die Richtung der urspriinglich von 
Hering vertretenen Theorie iiber ein einheitliches Tempera- 
turnervensystem hin. Die Empfindung der Kalte wird als 
Zunahme der Tatigkeit der Thermoreceptoren und die der 


Warme als Nachlassen der Tatigkeit der Thermoreceptoren | 
bezeichnet. Das Vorkommen der Kilte- bzw. Wirmesinnes- | 
punkte an der Haut wird durch Variation der Empfindlich- © 


keit gegeniiber Kalte- bzw. Warmereize, durch variable 
Dichte und Tiefenlage des thermosensiblen Nervennetzes 
erklart. 
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